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UBER GENETIK UND GESCHICHTE 


VON MARTIN P.. NILSSON 


LUND 


(Vortrag, vom Verfasser als Vorsitzenden der »Kungl. Fysiografiska Sdllskapet» 
in Lund gehalten bei ihrer Jahresfeier am 2. Dezember 1938) 





IE Physiographische Gesellschaft hat mich durch Wahl zu ihrem 

Mitglied geehrt, und wenn ich nun in iiblicher Weise an der Reihe 
bin als Vorsitzender der Gesellschaft bei ihrer Jahresfeier einen Vor- 
trag zu halten, befinde ich mich in schwieriger Lage. Ich soll tiber 
etwas sprechen, das fiir die Mitglieder der Gesellschaft Interesse hat 
und von Bedeutung ist, aber mein Arbeitsgebiet ist nicht natur- sondern 
geisteswissenschaftlich. Indessen gibt es einen Zweig der Naturwissen- 
schaften, der fiir das Verstandnis des historischen Geschehens von 
grésster Bedeutung ist, die Erblichkeitsforschung. Als ich vor drei 
Jahrzehnten meine erste Bekanntschaft mit ihren Grundsatzen gemacht 
habe, war mir ihre Bedeutung klar. Ich habe versucht ihre Grundsatze 
anzuwenden um zu einem besseren Verstiandnis gewisser historischen 
Erscheinungen im grossen zu gelangen, und ich will hier nochmals auf 
dieses Gebiet zurtickkommen. 

Uber Erbe und Erblichkeit ist viel Irrtiimliches und Falsches ge- 
sprochen und geschrieben worden. JOHANNSENS spirituelles Buch tiber 
falsche Analogien ist fiir einen Humanisten nicht nur unterhaltend, 
sondern auch sehr niitzlich und gedankenanregend. In dieser Hinsicht 
gibt es nicht nur alte, sondern auch moderne Vorurteile. Erst die 
Erblichkeitsforschung hat einen sicheren Grund fiir die Beurteilung 
dieser Fragen geschaffen, die man gewohnlich durch vorgefasste Mei- 
nungen abgefertigt hat. Es hat sich gezeigt,; dass manches in den alten 
Auffassungen, die der Liberalismus bekaémpft hat, keineswegs unbe- 
griindet ist. Mit dem Hervorheben dessen, was man Opportunismus 
nennt, hat FREUD einen empfindlichen Punkt in der Psychologie des 
Menschen getroffen, seine recht hervortretende Neigung solche In- 
stanzen zu tibersehen, die nicht in seine vorherrschenden Gedanken- 
bahnen und Ansichten hineinpassen, und sie einfach unbemerkt vor- 
beigleiten zu lassen. Dies gilt in recht hohem Grad fiir die Schlussatze 
der Erblichkeitslehre in bezug auf die menschliche Gesellschaft und das 
historische Geschehen. 
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Die moderne Erblichkeitsforschung hat das Problem in Prinzip auf 
mathematische Grundlage gestellt. Sie folgt KANTs Grundsatz: Unse- 
rem Wissen ist das zuginglich, was gewogen, gemessen und gezahlt 
werden kann. Ihre Grundprinzipien sind ebenso einfach wie eine Mul- 
tiplikationstabelle, aber die Anwendung ist gleich schwierig oder schwie- 
riger als die hdhere Mathematik. Die Ursache hierfiir liegt darin, dass 
die Faktoren, mit denen man zu rechnen hat, so zahlreich und ferner 
so unsicher sind. Die Sicherheit der Ergebnisse beruht ihrerseits auf 
der Sicherheit der Pramissen. Obgleich diese Unsicherheit sich vor 
allem hinsichtlich der psychischen Erbfaktoren geltend macht, ist es 
nicht méglich zu verneinen, dass die Erblichkeit auch fiir psychische 
Anlagen gilt. Es gibt allerdings gewisse moderne Ansichten, welche 
die Anwendbarkeit der Erblichkeitsgesetze auf die psychischen Eigen- 
schaften des Menschen zu verneinen suchen und meinen, dass sie nur 
fiir die physischen gelten. In Wirklichkeit verhalt es sich mit diesen 
wie mit der alten theologischen Auffassung, dass das Seelische im 
Menschen vom Ko6rperlichen artverschieden, iiber dieses erhéht und 
von diesem unabhiangig sei, gleichwie die Lehre von der Gleichheit aller 
Menschen letzthin vom Christentum herstammt. Oft hért man den 
Einwand gegen die Giiltigkeit der Erblichkeitsgesetze fiir das Psychi- 
sche, dass es sehr selten ist, dass ein grosser Mann auch einen grossen 
Sohn hat. Was wir einen grossen Mann nennen, ist ein sehr verwickel- 
ter Komplex von Eigenschaften. Mit dem Generationswechsel wird 
der Eigenschaftskomplex aufgelést und neuverteilt, weshalb das Wieder- 
auftreten des Komplexes, der einen grossen Mann bildet, in der nach- 
sten Generation etwa gleich wahrscheinlich ist, wie dass der héchste 
Gewinn in einer Lotterie auf die nachstfolgende Nummer nach jener 
fallt, auf der er in der vorigen Ziehung ausgefallen ist. Es kann — 
wie schon gesagt — nicht bezweifelt werden, dass es psychische Erb- 
faktoren gibt und dass fiir diese die gleichen Gesetze gelten wie fiir die 
physischen. Die Erscheinung wird zwar dadurch verdunkelt, dass die 
psychischen Erbfaktoren schwer fassbar sind und die Pramissen daher 
sehr unsicher werden, aber die Zwillingforschung hat ihre Richtigkeit 
in fast unheimlicher Weise nachgewiesen. 

Einleitend muss ich einige einfache Grundsatze und Begriffe klar- 
legen. Das Menschengeschlecht ist ausserst variabel und gleicht darin 
den Haustieren, die gleichfalls unter dem Einfluss der Kultur stehen. 
In physischer Hinsicht gibt es augenscheinliche Unterschiede, man kann 
z. B. auf die fiinf traditionellen Rassen hinweisen, die weisse, die 
schwarze, die gelbe usw. Man pflegt Menschengruppen, die durch 
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solche verschiedene Eigenschaften charakterisiert werden, als Rassen 
zu bezeichnen, aber das Wort Rasse ist so missbraucht worden, dass 
man bei seiner Aussprache einen bitteren Geschmack verspiirt. Ich 
benutze anstatt dessen das neutrale Wort Variante. Die Unterschiede 
zwischen verschiedenen Varianten, d. h. erblich bestimmten Menschen- 
gruppen, kénnen grdsser sein, z. B. in den eben erwahnten Fallen, oder 
kleiner, wie z. B. zwischen Nord- und Siideuropéer. Die Frage nach 
Alter und Urspriinglichkeit der Varianten lasse ich beseite — sie hangt 
mit der Frage nach dem mono- oder polygenetischen Ursprung des 
Menschengeschlechtes zusammen — und stelle nur fest, dass eine 
Variante oft nicht urspriinglich ist. Eine neue Variante kann ent- 
stehen durch Kombination von Erbfaktoren in neuer Weise und Sta- 
bilisierung dieser. Ferner kann eine Variante verschwinden, aufgelést 
werden, in anderen Varianten aufgehen. Diese Erscheinung ist Tier- 
zuchtern wohlbekannt und liegt ihrer Arbeit ganz einfach zugrunde. 
In bezug auf die Haustiere kann ein Tierziichter durch bewusste Ein- 
griffe, Kreuzung und Auslese, eine neue Variante mit bestimmten Eigen- 
schaften erzielen. Vor einigen Jahren ist auch in Schweden ein Institut 
fiir Haustierzucht errichtet worden, dessen Aufgabe es ist, eine Rassen- 
verbesserung zu erzielen durch Neukombination von fiir den Menschen 
wertvollen Erbfaktoren. 

Beim Menschengeschlecht rechnet man nicht mit dieser Méglich- 
- keit, da bei diesem bewusste Eingriffe ausgeschlossen sind. Aber man 
sollte die Frage aufwerfen, ob nicht die Umstande fiir den Menschen 
etwas Ahnliches herbeifiihren kénnten wie zielbewusste Eingriffe bei 
den Haustieren. Denken wir uns eine Menschengruppe geringer Anzahl, 
zusammengesetzt aus verschiedenen Varianten mit verschiedenen Erb- 
faktoren, und ferner dass diese Gruppe isoliert von anderen lebt. 
Offenbar muss eine starke Inzucht stattfinden. Die Umstande kénnen 
fiir gewisse Erbfaktoren giinstig, fiir andere ungiinstig sein, d. h. eine 
gewisse Eigenschaftskombination begiinstigen. Dadurch kommt eine 
natiirliche Auslese zustande. Gewisse Eigenschaften, die fiir die Ver- 
haltnisse nicht passen, werden eliminiert, z. B. Mangel an Pigmentierung 
in warmen und sehr sonnigen Gegenden. In dieser Weise kann aus 
einer Kreuzung eine neue Variante entstehen, wenn keine st6érenden 
Elemente hinzukommen und demnach Zeit fiir die Stabilisierung vor- 
handen ist. Die neue Variante kann zuweilen wertvoll, zuweilen nicht 
wertvoll sein. Unter Wert verstehen wir wohl das Vermégen sich zu 
behaupten und vor allem die Kultur zu entwickeln. 

In Wirklichkeit sind die Bedingungen fiir einen solchen Verlauf 
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unter primitiven V6lkern giinstiger, als man sich vorzustellen pflegt. 
Um das niedrigste Stadium menschlicher Kultur zu nennen, den Samm- 
ler, der von dem lebt, was er in der Natur fertig vorfindet, so ist der 
Stamm zufolge der Unvollkommenheit der Nahrungsbeschaffung gering 
an Zahl. Er lebt in einem begrenzten Gebiet, von dem andere Stamme ab- 
gehalten werden. Jeder Mann muss seine Gemahlin im Stamm suchen. 
Es sei vielleicht erwahnt, dass die oft genannte Exogamie nicht be- 
deutet, dass man seine Gemahlin ausserhalb des Stammes sucht, son- 
dern in einer anderen Abteilung desselben Stammes, einer sog. Ehe- 
klasse. Unser Blick ftir die Sache wird durch die jetzt lebende, fiir uns 
bekannte bunte Zusammensetzung der Menschlichkeit verwirrt. Ich 
kann es nicht unterlassen eine Parallele zwischen dieser und einem 
unserer Haustiere, dem Hund, zu ziehen. Es gibt eine grosse Anzahl 
charakteristischer, verschiedener Hunderassen. Liesse man diese gut 
getrennten Hunderassen nur einige Jahrzehnte lang sich frei miteinan- 
der paaren, wie es ihnen gefiele und wie es die Zufalligkeiten mit 
sich brachten, so wiirde eine Mischung sich ergeben, in der die einst 
gut getrennten Rassen schwer herauszufinden sein diirften. Gerade dies 
geschah mit der Menschlichkeit, namentlich der europaischen, wihrend 
des grésseren Teils der Jahrtausende geschichtlicher Zeit, unter dem 
Einfluss einer Kultur, die gegenseitige Verbindungen und Ortsverande- 
rungen zunehmend erleichtert hat. 

In der ersten Generation bedingt die Bastardierung, wenn sie in 
grossem Umfang stattfindet, eine zufallige und willkiirliche Mischung 
verschiedener, friiher getrennter Erbanlagen. Aus dieser Mischung kann, 
wie friiher gesagt worden ist, eine neue, feste Variante des Menschen- 
geschlechtes aufsteigen, wenn die Mischung Zeit hat sich zu richten, 
dadurch dass gewisse Erbanlagen eliminiert und andere stabilisiert 
werden. Bedingung fiir diesen Prozess ist Isolierung und Inzucht. In 
meinem Buch iiber die rémische Kaiserzeit habe ich die Ansicht auf- 
gestellt, dass eine, aber keineswegs die einzige Ursache des Unterganges 
des rémischen Reiches das Chaos von willktirlich miteinander gemeng- 
ten Erbanlagen war, das durch die ungehemmte Bastardierung ent- 
stand, zu der der Umfang des Reiches und die déussere Kultur der Kaiser- 
zeit Gelegenheit gab. Ich bin von der Berechtigung dieses Gesichts- 
punktes fortwahrend iiberzeugt, aber heute ist es meine Absicht das 
Problem von der anderen Seite aufzunehmen, nachzuweisen, dass die 
alten Kulturvélker aus Mischvélkern entstanden sind. Von der allzu 
brennbaren Frage nach den modernen Vélkern nehme ich ganz Ab- 
stand. Das Prinzip kann durch die Behandlung der alten Vélker ebenso 
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klar dargestellt werden, und in bezug auf diese liegen die Verhaltnisse 
auch einfacher. 

Obgleich nicht unstreitig, diirften die Agypter das alteste Kultur- 
volk des Altertums sein. Ihre eigenen bildlichen Darstellungen zeigen 
einen Menschentypus, der deutlich und klar charakteristisch ver- 
schieden ist von anderen Voélkern, mit denen sie in Beriihrung kamen. 
Ein fast undurchdringliches Dunkel liegt iiber Agyptens Altester Ge- 
schichte bis zur Zeit in der zweiten Halfte des 4. Jahrtausendes v. Chr., 
da Agypten zu einem Reich vereinigt wurde. Die Kultur muss bedeu- 
tend alter sein, denn es kann bewiesen werden, dass der Kalender, der 
wahrend der ganzen historischen Zeit benutzt wurde, seinen Beginn im 
Jahre 4241 v. Chr. hatte. Unter den Agyptologen ist die Auffassung 
recht verbreitet, dass die Agypter aus einer Vélkermischung hervor- 
gegangen sind, und verschiedene scharfsinnige Hypothesen sind tiber 
Einwanderungen in vorhistorischer Zeit aufgestellt worden. Sie sind 
jedoch allzu unsicher und kompliziert um hier die Zeit fiir eine Be- 
sprechung derselben in Anspruch nehmen zu kénnen. Ein etwas sich- 
reres Argument scheint zu sein, dass die 4gyptische Sprache schon in 
ihrer Altesten bekannten Form einen semitischen Einschlag zu haben 
scheint. Ich begniige mich damit, die Wahrscheinlichkeit hervorzu- 
heben, dass die Agypter aus einer Vélkermischung entstanden sind. 

Viel klarer scheinen die Verhaltnisse bei dem anderen Kulturvolk 
zu sein, das den Agyptern den Altersrang streitig macht, den Baby- 
loniern, wie es mit einem nicht ganz treffenden Namen bezeichnet zu 
werden pflegt. Denn die historisch leitende Stellung Babylons begann 
erst kurz vor 2000 v. Chr., da die Kultur des Landes schon ein paar 
Jahrtausende gebliiht hatte. Die Forschungen der beiden letzten Jahr- 
zehnte haben eine Steinzeitkultur entdeckt, deren Trager uns unbekannt 
sind. Sie haben ferner die Richtigkeit der alten Annahme voll bewiesen, 
dass das Volk, das die babylonische Kultur gegriindet hat und im 
Siiden am Persischen Meerbusen wohnte, die Sumerer, Einwanderer 
sind, die vom Bergland im Osten gekommen sind. Der anthropolo- 
gische Typus der Sumerer ist sehr charakteristisch und stark vom 
semitischen verschieden. Ihre Sprache ist agglutinierend, ganz anders 
gebaut als die semitische und die indoeuropaische Sprache, und zeigt 
keine Verwandtschaft mit irgendeiner bekannten Sprache. 

Das andere Bevélkerungselement, das in Babylon so weit zuriick 
angetroffen wird, wie die Altesten historischen Dokumente reichen, die 
Akkader, ist semitisch. Es ist nicht unwahrscheinlich, aber auch nicht 
sicher beweisbar, dass auch sie Einwanderer sind. Zu Beginn wetteifer- 
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ten sie mit den Sumerern um die Macht; als dann die semitische Be- 
vélkerung durch Einwanderung neuer semitischer Stéamme, den Ara- 
maern und spater den Amoriten, verstérkt wurde, verdrangten die 
Semiten die Sumerer, die in jenen aufgingen. Am Ende des dritten 
Jahrtausendes verschwanden die Sumerer, aber ihre Sprache blieb als 
eine gelehrte und heilige Sprache erhalten, gleich dem Latein im Mittel- 
alter. Das Volk, das die babylonische Kultur entwickelt hat, ist durch 
eine Mischung aus zwei, vielleicht aus drei verschiedenen Vélkern ent- 
standen. 

Die politische Macht ging von den Babyloniern auf die Assyrier 
iiber, die die erste wirkliche Weltherrschaft im vorderen Orient er- 
richteten und wahrend einer Zeit sogar Agypten untertaénig machten. 
Die Assyrier iibernahmen die babylonische Kultur, und ihre Sprache 
ist mit der babylonischen sehr nahe verwandt, aber ihr Charakter ist 
ein ganz anderer. Wahrend die Babylonier selten ein grésseres Ver- 
mégen militérischer Leistungen zeigten, aber ein umso grosseres fiir 
6konomische Transaktionen und Handel, ist das assyrische Reich als 
der erste wirkliche Militaérstaat bekannt. Sie sind das erste Volk, das 
eine effektive, gut durchdachte militére Organisation ausgebildet hat, 
aber ihr Ruf als Krieger darf nicht die Tatsache verdunkeln, dass ihr 
Vermégen, die Verwaltung des Reiches zu organisieren, gleich bedeutend 
war. Vielleicht ist es méglich diesen Unterschied zwischen Assyriern 
und Babyloniern auf Grund neuer Entdeckungen in der alten Haupt- 
stadt Assyriens Assur zu erklaren. Am Ende des dritten Jahrtausendes 
v. Chr. war Assur eine Handelsstadt, die den Handel in Kappadokien 
beherrschte, einem Land nérdlich von Assur. Die Funde in den Altesten 
Schichten in Assur zeigen, dass die Stadt damals ein sumerischer Vor- 
posten war. Um 2000 v. Chr. traten Kénige auf, die bedeutend gewesen 
sein miissen, da sie Stadtmauern und Tempel bauten, aber sie tragen 
Namen, die einer uns unbekannten Sprache angehéren. Von 1700— 
1450 stand Assur unter der Herrschaft der Hurriten. Diese sind wie- 
derum ein Volk, deren Sprache mit keiner bekannten Sprachenfamilie 
Verwandtschaft zeigt; unter Fiihrern indoeuropidischen Stammes be- 
herrschte es zu dieser Zeit ein ausgedehntes Gebiet im siidlichen Klein- 
asien und den Gegenden siidlich davon. In Assyrien muss also eine 
starke Vélkermischung stattgefunden haben, wenn auch die semitische 
Sprache siegte. Es dauerte auch mehr als ein halbes Jahrtausend nach 
Erléschen der Macht der. Hurriten, bevor Assyrien seine Herrscher- 
stellung erreichte. Nicht ohne Grund sollte man vermuten k6énnen, 
dass die Vélkermischung wahrend dieser Zeit stabilisiert worden ist 
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und dass sich hierbei die besonderen Eigenschaften des assyrischen 
Volkes entwickelt haben. 

Die Juden sind sicherlich in héherem Grade ein Mischvolk als die 
meisten anderen Vélker. In letzter Zeit sind interessante Hypothesen 
uber den Ursprung des jiidischen Volkes aufgestellt worden, aber auch 
diese sind allzu kompliziert und unsicher, um hier die Zeit zu einer 
Besprechung derselben in Anspruch nehmen zu kénnen. Ich will nur 
erwahnen, dass die Juden in ein Land einwanderten, das friiher von 
einem verwandten semitischen Stamm bevélkert war, den Kananeern, 
dass aber auch VOlker anderer Stamme sich in Palastina niedergelassen 
haben, die Hethiter, auf die ich bald zuriickkomme, die Philisteer, die 
etwa 1200 v. Chr. iiber das Meer kamen, und sogar Indoeuropaer des 
indo-iranischen Zweiges. Die erwahnten Vélker sind aus der Bibel 
gut bekannt, und die Bibel zeigt auch, dass die Juden in Alterer Zeit 
keine Abneigung gegen die Mischehe hatten. Eine Vélkermischung muss 
in ziemlich grossem Umfang stattgefunden haben. 

In den bisher genannten Fallen sind aus einer Vélkermischung, die 
Zeit zur Stabilisation gehabt hat, Vélker mit charakteristischen Eigen- 
schaften entstanden, die historische und kulturelle Bedeutung erlangt 
haben. Kleinasien ist ein Beispiel fiir das Gegenteil. Die bestandig 
wiederkehrenden Einwanderungen fremder Vélker hat nie Zeit fiir eine 
dauernde Stabilisierung gelassen; Kleinasien hat historische Bedeutung 
nicht als einheitliches Land, sondern als Schauplatz fiir den Kampf 
verschiedener Vélker gegeneinander. Uber die Alteste, einheimische 
Bevélkerung wissen wir nichts Sicheres. Eines der altesten Vélker sind 
die Luvier, die im siidwestlichen Teil der Halbinsel wohnten. Uber 
ihre Verbindungen mit anderen Vélkern kénnen nur Vermutungen auf- 
gestellt werden. Kurz vor 2000 v. Chr. wanderten Indoeuropder ein 
und griindeten das hethitische Reich im Inneren Kleinasiens. Sie bil- 
deten eine Herrenschicht von geringer Anzahl, und wenn auch die 
hethitische Sprache in ihrem Stamm indoeuropiaisch ist, ist sie stark 
abgeschliffen und der Wortschatz ist grésstenteils fremden, vermutlich 
einheimischen Ursprungs. Eine Zeit hindurch scheinen die Hethiter von 
den friiher genannten Hurriten zurtickgedraingt worden zu sein; die 
hethitische Kunst ist ihrem Ursprung nach hurritisch. Das hethitische 
Reich sammelte sich wieder und erreichte eine bedeutende Macht- 
stellung, die auf Syrien und Palastina ausgedehnt worden ist, aber um 
1200 v. Chr. verschwindet es aus der Geschichte. Es wurde durch 
eine neue Einwanderung von Indoeuropaern erdriickt, die von der 
Balkanhalbinsel kamen, den Phrygern, die dem grossen thrakischen 
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Volke angehéren. Andere thrakische Stamme, Bithyner, Myser, wan- 
derten spater ein. Ausserdem kennen wir andere V6lker im westlichen 
Teil der Halbinsel, Lyder, Karer, Lykier, die in Inschriften sprachliche 
Reste hinterlassen haben; ohne wirklichen Erfolg hat man versucht 
ihre Sprachen mit anderen bekannten Sprachenfamilien zu_ver- 
knupfen. 

Zu diesen vielen Vélkern kamen ferner die Griechen, die seit Ende 
des zweiten Jahrtausends v. Chr. die Kiisten kolonisierten. Die V6lker- 
karte Kleinasiens war also im Altertum 4usserst bunt. Das eine Reich 
léste das andere ab, Hethiter, Phryger, Lyder, bis schliesslich die Perser 
das Land eroberten. Spater, etwa 270 v. Chr., wurde das Innere von 
einer neuen Volkwelle itiberschwemmt, den Kelten, die wir als die 
Galater kennen, an die Paulus einen seiner Briefe geschrieben hat. 
Wahrend des Friedens der Kaiserzeit wurde das Land zunehmend von 
griechischer Kultur -durchtrankt, aber noch am Ende des Altertums 
sprachen die verschiedenen Staémme ihre eigene Sprache. Es ist zu 
keiner wirklichen Verschmelzung gekommen. Im Mittelalter wander- 
ten zuerst die Seldschuken und dann die Tiirken ein, die spater den 
Hauptteil der Bevélkerung bildeten. Der neue tiirkische Staat strebt 
danach, eine ethnische Einheitlichkeit zu errichten, er hat die Griechen 
vertrieben und die Armenier massakriert. Die Zukunft muss zeigen, ob 
es gelingen wird, die Bevélkerungsstabilisierung herbeizufiihren, deren 
Fehlen wahrend Jahrtausenden die Geschichte Kleinasiens zu einer 
Geschichte des Leidens gemacht hat. 

Die Griechen sind von ganz besonderem Interesse, da sie im Alter- 
tum die héchste Kultur geschaffen haben, auf deren Grund unsere 
eigene weiterbaut. Die Entdeckungen und Forschungen des letzten 
Menschenalters haben soviel Licht in hierhergehG6rige Verhaltnisse ge- 
bracht, dass wir sie mit geniigender Sicherheit beurteilen kénnen. Sie 
haben die Kultur der Bronzezeit Griechenlands klargelegt, die sich wiir- 
dig den orientalischen Altertumskulturen zur Seite stellt. Sie umfasst 
das dritte und zweite Jahrtausend v. Chr. und ihr Ursprung und Zentrum 
war die Insel Kreta, aber sie verbreitete sich auch auf das Festland. 
Diese Kultur ist von einem Volk geschaffen, das nicht indoeuropaisch 
war. Spuren seiner Sprache gibt es in zahlreichen Ortsnamen und einer 
Anzahl in das Griechische aufgenommener WoOrter. Die Verbreitung 
der Ortsnamen zeigt, dass dieses Volk ganz Griechenland, die Inseln 
im Agiischen Meer und die siidwestliche Ecke von Kleinasien be- 
wohnt hat. 

Ein indoeuropaisches Volk, die Stammvater der Griechen, begann 
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in Griechenland im ersten Teil des zweiten Jahrtausends, spiatest vor 
1600 v. Chr., einzuwandern. Die Einwanderung erfolgte in mehreren 
Etappen, die sich in den verschiedenen griechischen Staémmen wider- 
spiegeln. Die Zeit von 1600—1200 war die griechische Heldenzeit, in 
welcher die Griechen ihre Fahrten zu See langs den Kiisten Klein- 
asiens und Syriens fortsetzten, Zypern besiedelten und bis nach Agyp- 
ten kamen. Die letzte Etappe der Wanderungen war die dorische 
Wanderung, die zu Ende des Jahrtausends eintraf. Das zunachst vor- 
liegende Ergebnis war ein Verdrangen der einheimischen Sprache durch 
das Griechische, abgesehen von einigen Ortsnamen und einigen Leih- 
worten, aber auch in der Religion verspiirt man das Weiterleben vor- 
griechischer Vorstellungen. 

Auf die Kraftentwicklung in den grossen Wanderungen folgte eine 
Zeit von Ermattung um die Jahrtausendwende, eine Periode, die in der 
Archaologie Griechenlands die diirftigste und armste ist. Aus ihr 
wuchs eine neue Kunst hervor, die fiir den Beginn der historischen Zeit 
kennzeichnend ist. Auf Grund ihrer Art wird sie als der geometrische 
Stil bezeichnet; sie ist von der vorgriechischen Kunst ganz wesens- 
verschieden. Ausserordentlich wichtig ist folgender Umstand. Der Stil, 
mit dem Vasen wiahrend der letzten Periode der Bronzezeit geschmiickt 
worden sind, der sog. spitmykenische Stil, ist derselbe, woimmer diese 
Vasen inner- oder ausserhalb Griechenlands angetroffen werden. Der 
geometrische Stil zeigt dagegen ausgepragt lokale Varianten, sodass es 
leicht ist zu sehen, von welcher Landschaft oder von welcher Insel eine 
solche Vase herstammt, und diese Vasen werden selten ausserhalb der 
Gegend angetroffen, in der sie hergestellt worden sind. Dasselbe gilt 
fiir die Fibeln. Der Schlussatz ergibt sich von selbst. Wahrend der 
diirftigen Verhaltnisse der Ubergangszeit ward das Volk gezwungen 
zuhause zu bleiben und sich zurecht zu finden, so gut dies ging. Der 
Verkehr horte auf, die Gegenden wurden voneinander isoliert, wozu 
Griechenlands Naturverhaltnisse beitrugen — kleine Taler und Ebenen, 
getrennt durch hohe Gebirgsziige. In dieser Isolierung verschmolzen 
die Ureinwohner mit den Einwanderern; es entstand ein neuer Men- 
schentypus, eine neue Variante wurde stabilisiert, die Griechen der 
historischen Zeit. Auch unter ihnen gibt es iibrigens noch recht hervor- 
tretende Unterschiede. 

Haben die Griechen das Altertum kulturell beherrscht, so haben 
die Rémer die politische Herrschaft erobert, die sie tiber die Mittel- 
meerlander und weiter ausdehnten. Das Wunderbare in der Geschichte 
Roms ist, dass diese Stadt zuerst zur Herrscherin iiber Latium, darauf 
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iiber Italien und schliesslich iiber die ganze Mittelmeerwelt hat heran- 
wachsen kénnen. Hier interessiert uns indessen nicht dies, sondern die 
Entstehung des Volkes, das imstande war eine solche Grosstat zu voll- 
bringen. Die Rémer gehérten dem latinischen Stamm an, der in Latium 
wohnte und nahe mit den Umbrern und Oskern verwandt war, die das 
mittlere und siidliche Italien bewohnten. Sie waren Indoeuropaer und 
sicherlich Einwanderer, aber die naheren Umstiande bei der Einwande- 
rung haben trotz eifriger Versuche nicht klargelegt werden kénnen. 
In Italien wohnten eine Anzahl anderer Volker, teils indoeuropiaische, 
Illyrer und Griechen, teils von ungewissem, nicht indoeuropdischem 
Ursprung. Am wichtigsten unter diesen Vélkern waren die Etrusker, 
die vor dem Aufstieg Roms zur Macht das miachtigste Volk und die 
vornehmsten Kulturtrager in Italien waren. Ihr Kernland war das 
jetzige Toskana; sie grenzten also an die Rémer, von denen sie nur der 
Tiberfluss trennte. 

Wir besitzen zahlreiche Inschriften in etruskischer Sprache, ge- 
schrieben mit einem unbedeutend modifizierten griechischen Alphabet, 
aber es ist nicht gelungen sie zu deuten; ebensowenig wie es gelungen 
ist das Etruskische mit einer bekannten Sprache zu verkniipfen. Die 
Etrusker hatten einen ausgepragten physischen Typus — die Romer 
nannten sie feist und aufgedunsen —, sie hatten einen ausgepragten 
Geschmack fiir sensationelle und blutige Belustigungen wie Gladiatoren- 
spiele, sie hatten ein reich entwickeltes Ritualgesetz und Zeichendeu- 
tungskunst. Sie waren ein Herrenvolk mit grosser Neigung zu griechi- 
scher Kultur. Die Etrusker waren die naichsten Nachbaren der Romer, 
etruskische K6énige, Tarquinius Priscus, Servius Tullius, Tarquinius 
Superbus, herrschten in Rom wahrend des sechsten Jahrhunderts v. Chr. 
Die Rémer haben Bedeutendes aus etruskischer Kultur und Religion 
geliehen. Selbst die rémischen Fasces diirften etruskischen Ursprungs 
sein. Am wichtigsten ist indessen, dass das eigentiimliche rémische 
Namensystem: Vorname und Familiename von Adjektivform (Zu- 
namen sind spater, z. B. Gajus Julius Caesar), das sich von dem unter 
Indoeuropaern iiblichen unterscheidet, vermutlich von den Etruskern 
geliehen ist. 

Die tiefgehenden kulturellen Verbindungen zusammen mit der an- 
grenzenden Lage bedingen, dass wir nicht nur Einfliisse sondern auch 
Einwanderung von Etruskern nach Rom annehmen miissen, und dies 
in nicht geringem Umfang. Wenn die Rémer ein Mischvolk sind, so 
bilden die Etrusker darin den wichtigsten Anteil. Die Sabiner und die 
iibrigen angrenzenden Volker waren mit den Latinern so nahe verwandt, 
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dass man in dieser Hinsicht kaum von einer Rassenmischung sprechen 
kann. Die Romer hatten einen stark ausgepragten Volkscharakter, Sinn 
fiir Realitaéten, Formen und Disziplin. Sie unterscheiden sich hierin von 
den Etruskern und, soweit wir wissen, auch von ihren nachsten Ver- 
wandten des umbrisch-oskischen Stammes. Alle Wahrscheinlichkeit 
scheint mir dafiir zu sprechen, dass diese Eigenschaften, die sie mit der 
Zeit zur Weltherrschaft fiihren sollten, einer Vélkermischung zuzu- 
schreiben sind, in der das etruskische Element den wichtigsten frem- 
den Teil bildete. 

Wenn ich aus dem Mitgeteilten einen bescheidenen Schlussatz zu 
ziehen wagen wiirde, so ware es der, dass alle alten Kulturvélker, soweit 
wir urteilen kénnen, durch Kreuzung zwischen verschiedenen Vélkern 
entstanden sind. Ich habe das Wort Mischung verwendet, das eigent- 
lich weniger geeignet ist, da es auch die zufallige, chaotische Mischung 
bezeichnen kann, die aus einer umfangreichen Kreuzung verschiedener 
Varianten des Menschengeschlechts entsteht. Uberall hat es sich um 
eine gelaiuterte Mischung, eine stabilisierte Variante gehandelt. Man 
muss annehmen, dass verschiedene andere Varianten, als die durch die 
Geschichte bekannt gewordenen, im Laufe der Zeiten entstanden sind. 
Gewisse hatten keinen Kulturwert, gewisse sind verschwunden. Die 
Thraker z. B., die Herodotos als das grésste Volk zunachst den Indern 
betrachtet, sind verschwunden ohne Spuren in der Kultur zurtickzu- 
lassen. Uber ihre Sprache weiss man sehr wenig, aber doch geniigend 
um zu erkennen, dass sie indoeuropaisch gewesen ist. Ihre Heimat war 
die Balkanhalbinsel, obgleich einige Stamme nach Kleinasien wander- 
ten. In welcher Ausdehnung sie ein Mischvolk waren, ist kaum zu 
beurteilen. Etwas Ahnliches gilt fiir die Kelten, die in der zweiten 
Halfte des Jahrtausends v. Chr. sehr ausgedehnte Wanderungen unter- 
nahmen, die grosse Unruhe verursachten. Die noch vorhandenen kel- 
tischen Reste sind nicht allzu bedeutend im Vergleich mit ihrer Aus- 
breitung im Altertum. 

Der letztere Teil meines Vortrages handelte von dem Volkstamm, 
dem wir selbst angehéren, den Indoeuropaern. Sein Kennzeichen ist 
die Sprache, aber diese ist ein triigerisches Kennzeichen. In primitiven 
Verhaltnissen, wie sie anfangs erwahnt worden sind, muss eine gewisse 
Volksgruppe Trager einer gewissen Sprache sein, aber die Sprache kann 
geliehen und von fremden Vélkern itibernommen werden und dies ist 
sicher in grésster Ausdehnung mit indoeuropaischen Sprachen der Fall 
gewesen. Urspriinglich diirfte jedoch eine gewisse Volksgruppe, die 
man wohl eine Variante nennen darf, Trager der indoeuropaischen 
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Sprache gewesen sein. Anthropologisch betrachtet wissen wir tiber 
diese Volksgruppe gar nichts mit Sicherheit, und eine Rekonstruktion 
ihres Typus auf Grund dessen, was fiir die Mischvélker gemeinsam zu 
sein scheint, in die die Indoeuropéer aufgegangen sind und denen sie 
ihre Sprache verliehen haben, ist 4usserst unsicher. Daraus, dass die 
Indoeuropaer im siidlichen Europa iiberall als Einwanderer auftreten, 
darf man nicht den tbereilten Schlussatz ziehen, dass sie ihre Urheimat 
im nérdlichen Europa gehabt haben. Ein deutscher Forscher wollte, 
gestiitzt auf sprachliche Griinde, nachweisen, dass die Germanen ein 
nicht-indoeuropaischer Stamm sind, dem die indoeuropaische Sprache 
von den Kelten aufgezwungen worden ist. Diese Hypothese stésst auf 
mehrere Schwierigkeiten, ist aber nicht schlechter als manche andere. 
Besonders ungewiss ist die von gewissen deutschen Forschern sehr 
beliebte Verkniipfung einer gewissen vorgeschichtlichen archaologischen 
Kultur mit einer Volksgruppe; man hort z. B. von einem Bandkeramik- 
volk, von einem Streitaxtvolk sprechen. Vor allem steht die Annahme 
der Zusammengehorigkeit einer derartigen Kultur oder Volksgruppe mit 
dem indoeuropidischen oder germanischen Stamm auf sehr schwachen 
Griinden. Man muss wohl zugeben, dass kein Volk auf gréssere Rassen- 
reinheit Anspruch machen kann als ein anderes, wenn man darunter 
indoeuropdische Herstammung versteht. Sein Wert beruht auch nicht 
darauf, sondern auf seinem Einsatz in Kultur und Geschichte. 

Unsere Vorfahren, die Indoeuropier, sind also eine unbekannte 
Grésse, die man nur auf Grund ihrer Taten und deren Wirkungen 
beurteilen kann. Uberall, wo indoeuropaische Stémme zuerst ihren 
Eintritt auf den Schauplatz der Geschichte machen, wiiten sie verhee- 
rend und zerstérend und erheben sich zu einem Herrenvolk, das tiber 
andere herrscht. Ausser den schon erwahnten Volkern gilt dies auch fiir 
Perser und Inder. Zuweilen bildeten die Indoeuropaer eine Herren- 
schicht geringer Anzahl, die von der einheimischen Bevélkerung voll- 
kommen aufgesogen wurde. Dies gilt z. B. fiir die dem Sanskritvolk 
angehorigen Fiihrer der Hurriten, die das Mitannireich und Fiirsten- 
timer in den Staédten Palastinas griindeten, und in gewissem Masse 
auch fiir die Hethiter, die jedoch erst nach einer Macht und Grdésse 
verschwanden, die dreiviertel Jahrtausend reichte. Zuweilen haben die 
indoeuropaischen Eroberer dem Lande ihre Sprache aufgezwungen, 
z. B. in Griechenland und Italien. Die einheimische Bevélkerung wurde 
keineswegs ausgerottet, sondern verschmolz mit den Einwanderern. 
Uberall begegnen wir Kreuzungen, Mischvélkern. 

Nach der grossen Trennungslinie in der Geschichte des Altertums, 
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die durch den Eintritt der Indoeuropder in die Geschichte um etwa 
2000 v. Chr. bezeichnet wird, sind die kulturtragenden Vélker der Welt- 
geschichte der Sprache und teilweise der Herstammung nach Indo- 
europier. Denn alle sind sie aus Kreuzungen mit anderen Vélkern 
hervorgegangene Varianten, die eine indoeuropaische Sprache sprechen. 
Uber das indoeuropaische Urvolk wissen wir sehr wenig, aber der Lauf 
der Geschichte zeigt, dass die indoeuropaischen Stémme iiberall das 
Ferment gewesen sind, durch dessen Einfluss Menschentypen entstan- 
den sind, die imstande waren der Geschichte eine neue Richtung zu 
geben und die Kultur auf eine héhere Ebene zu bringen. 
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un. the publication of his earlier works on Carex (HEILBORN, 
1922, 1924), the writer has continued to collect complementary 
data on the chromosomes of this genus. The first of these later 
contributions were published in »Chromosome studies in Cyperacee. 
I—II» (HEILBORN, 1928); the present paper should be regarded as a 
continuation of that work. Some more general aspects of the problems 
presented by the chromosomes in Cyperacee I have published in 1932 
and 1934 (on autopolyploidy and general interpretations), as well as 
in 1936 and 1937 (on chromosome associations). In the meantime, 
studies of the chromosomes of Cyperacee have been carried out by 
several other investigators, chiefly by HAKANSSON (1928, 1929), Hicks 
(1928, 1929), and TANAKA (1937 a and b). Scattered data on the same 
topic are, further, to be found in works by NAKAJIMA (1937), BOCHER 
(1938), WuLFF (1939), as well as by AVDULOV, MorINAGA, PIECH and 
others (conf. TISCHLER, 1927—38). 

In the first part of the present work, the writer presents new data 
on chromosome numbers in Carex, as well as in a couple of related 
genera; on chromosome sizes; chromosome conjugation; hybrid 
meiosis; stability of chromosome number within the species; and cyto- 
taxonomic relationships of the species, sections and subgenera of Carex. 
In the second part of the paper a short comprehensive discussion of 
. the whole problem is presented, the results of other investigators being 
included. It is hoped that some fresh light will by this be thrown 
upon the chromosomal constitution of the family Cyperacee, and also 
on some general problems of polyploidy. 

The material has been fixed in NAVASHIN’s fluid and stained in 
iron hematoxylin (spikes) or gentian violet (root-tips). 


III. NEW DATA ON THE CHROMOSOMES IN THE 
FAMILY CYPERACE~., 


The writer has determined the following new chromosome 
numbers: 
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TABLE 1. New chromosome numbers in Cyperacee. 


n 2n 

Cee Gree TH ck. 5 cc ce ees 44 

> Berteroniana STEUD. .......... 72 

» brunnea THUNB. ............ — Sk 

»  brunnescens (PERS.) Por. ..... 28 

» Caueasica’ STEV.. ...56 65656. eee 27 

»  Davalliana SMITH ............. 23 

Ds” GRIER MI ist IO cw ieee eS S Sietes 30 

»  hordeistichos VILL. ............ 28 

»  Lachenalii SCHKUHR ........... 32 

»  leiorhyncha C, A. MEY. ...... +- 38—40 

+ “TE hh bee oC kaS eee 33 

> Macloviana D’URV. ............ 43 

+ QS 6. io 6 sibs ba We ces 29 

AN 05. hk 50g hand ee see's 60 

»  @OReinee BORON. .... 6.66.5... 68 

»  $tellulata GOOD. ............... 28 

ee ee 66 

»  teretiuscula GOOD. ............ 30 

» ERGO Seca es cea te tate ea aye) anes 56 
Elyna myosuroides FRITSCH .......... -++ 52—59 

(uncertain; conf. 
text) 

Scirpus radicans SCHKUHR ............ 29 

> trichophorum AscH. et GR. .... 29 


Numbers with a -+ sign could not be counted with certainty, the 
others are regarded as accurate. The haploid number 22 (C. baccans) 
is new for the genus Carex; of the numbers 23 (C. Davalliana), 30 
(C. flava) and 43 (C. Macloviana) preliminary reports have been 
published in my earlier papers (I. c. 1932, p. 143, and 1937, text-fig. 1). 

C. baccans NEES. — Plants have been grown from seeds sent by 
the Botanical Gardens of Tokyo. Although they have never flowered, 
it has been possible to confirm their specific identity by means of the 
highly characteristic utriculi surrounding the fruits. The chromo- 
somes, counted in root-tips, are very distinct, short and stout, resembling 
meiotic chromosomes. The species belongs to the subgenus /ndocarez, 
sect. Polystachye, and is a native of tropical Asia. Conf. C. satsu- 
mensis (TANAKA, 1937 a). 











226 OTTO HEILBORN 





C. Berteroniana STEUD. — Plants have been grown from seeds 
originally collected on Juan Fernandez Islands by Prof. C. SKOTTSBERG. 
Countings in root-tips. The species is an endemic. It belongs to sect. 
Echinochlene. 

C. brunnea THUNB. — Plants grown from seeds sent by the Botanical 
Gardens of Tokyo have flowered profusely (in October! European 
and American species so far investigated have flowered in spring). 
The species is preponderatingly Asian and tropical and belongs to sect. 
Hymenochlene, subsect. Graciles. 

C. brunnescens (PERS.) Potr. — The plants, in Hortus Bergianus 
(Stockholm), were collected in Torne Lappmark (northernmost part 
of Sweden). The species belongs to sect. Canescentes (conf. C. Lachenalii 
below) and is Arctic-Alpine. 

C. caucasica STEV. — Plants have been grown from seeds of un- 
known origin. The species is often regarded as a subspecies caucasica, 
belonging to the group of C. atrata L., and it differs from the last- 
mentioned only in minor characteristics. It is, however, a much taller 
plant and its whole habitus is very distinct. Its distribution comprises 
the mountains of Central and Western Asia, the typical C. atrata being 
Arctic-Alpine. The chromosome complements of the two species are 
identical, both having 1 large and 26 minor chromosomes. 

C. Davalliana Smita. — The plant investigated has been received 
from the Botanical Gardens of Copenhagen, but its origin is unknown. 
The species is a native of Central Europe and Asia Minor. It is a near 
relative of C. dioica L. The last-mentioned species has 26 chromosomes 
(haploid), all showing but minor differences of size (HEILBORN, 1924). 
Again, among the 23 haploid chromosomes of C. Davalliana one is 
much larger than any of the others (I. c. 1937, text-fig. 1i). Among 
these last-mentioned, 4 seem to belong to a class of medium chromo- 
somes and the rest may be classified as small. The haploid formula 
of the species thus should be: 1A + 4B + 18C = 23 (conf. the writer’s 
previous works on Carex). In one case a metaphase I plate showed 
two univalents. They belonged to the smallest size class (which is in 
good agreement with earlier experiences of chromosome conjugation; 
conf, HEILBORN, 1932, p. 140—41). —- The chromosomal difference 
between the two nearly related species C. Davalliana and C. dioica is 
highly characteristic. The former has a lower chromosome number 
(23) but possesses, instead, one relatively gigantic chromosome, the 
latter has a higher number (26) but lacks the giant. One can scarcely 
escape the impression that some structural chromosome changes have 
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occurred during the evolution of this species-group (fusion, frag- 
mentation, translocation? ). 

C. flava L. — Plants from two localities in Sweden have been 
investigated, viz. the island Méja in the Stockholm Archipelago, and 
the parish of Grangarde, in the province of Dalecarlia. Both showed 
the same chromosome number. The species belongs to sect. Spiro- 
stachye. 

C. hordeistichos VILL. — The plant has kindly been placed at the 
writer's disposal by the .Botanical Gardens of Gothenburg (Prot. 
C, SKOTTSBERG) but its origin is unknown. The species is a native 
of Central and Southern Europe, Western Asia and Northern Africa. 
Sect. Secaline. 

C. Lachenalii ScHkUHR (= lagopina WAHLENB.). — ‘The plant, 
growing in Hortus Bergianus, was collected in Abisko, in the northern- 
most part of Lappland (Sweden). The species belongs to sect. Can- 
escentes. Of this section, three species are now cytologically in- 
vestigated: C.; brunnescens (conf. above) with n= 28, C. canescens 
(conf. HEILBORN, 1924) with n= 28, and C. Lachenalii with n= 32. 
The chromosome numbers thus agree well with the general cyto- 
taxonomic rule, outlined for this genus in the writer’s earlier papers. 

C. leiorhyncha C. A. MEY. — The plant investigated came from 
the Botanical Gardens of Gothenburg but its origin is unknown. The 
species belongs to sect. Multiflore and is a native of Eastern Asia. 
Its near relative C. neurocarpa MAXIM. has also a high chromosome 
number, viz. n==54 (TANAKA, 1937 a). 

C. leporina L. — The plant material came from the parish of 
Grangirde, prov. of Dalecarlia (Sweden). Of the 33 haploid chromo- 
somes, one is conspicuously larger than the others. The formula thus 
is: 1A + 32(B + C)=33. The species has a wide distribution. Conf. 
next species below! 

C. Macloviana D’Urv. — Plants collected in Abisko, in northern 
Lappland (Sweden), had been transplanted into Hortus Bergianus. In 
a number of exceedingly clear metaphase I plates 43 chromosomes 
could be easily counted. This is an unusually high number. The 
species — which is Arctic-Alpine — is a near relative of C. leporina 
that has n = 33 and of the East-Asian C. Maackii MAXIM. with n = 34 
(TANAKA, 1937 a). All three belong to sect. Ovales. — The number 
2n = + 82, given for C. Macloviana by B6CHER (1938), is erroneous 
(too low). 

C. pendula Hups. (= maxima Scop.). — From Hortus Bergianus 

Hereditas XXV. 16 
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but of unknown origin. The species is a member of the flora of Central 
and Southern Europe, Western Asia and Northern Africa, and belongs 
to sect. Maxime. The metaphase I plates of the meiosis in the pollen 
mother-cells are remarkable in that they often show a ring-shaped 
quadrivalent chromosome (the formula of the meiosis then being 
1,y + 27,,).. The quadrivalent occurs in about two-thirds of the nuclei, 
the rest of the nuclei having 29, The quadrivalent belongs to the 
larger chromosomes of the complement, in size corresponding to the 
B-class of other species (A-chromosomes are here lacking). The 
quadrivalent might be regarded as an outcome of a newly established 
polysomy, or as the last remnant of the meiotic peculiarities of an old 
autotetraploidy. 

C. pulicaris L. — The diploid number was counted in somatic 
prophases in the nucellus. The plants grew in Hortus Bergianus. The 
haploid number 30 may be derived from the diploid 60. Subgenus 
Primocarex, sect. Uncinieformes. 

C. scirpoidea MicHx. — The diploid number was counted in root- 
tips. The plants, grown in Hortus Bergianus, were collected in Green- 
land by the Rev. J. LAGERKRANS. This species, which is dioecious, 
belongs to the monotypic sect. Scirpine of subgenus Primocarex, but 
has a remarkable resemblance to C. ericetorum (sect. Montane among 
Eucarices), especially as regards its tomentose utriculi and the charact- 
eristic shape of the bracts but also with regard to its whole habitus. 
As suggested by several authors (conf. HEILBORN, 1924, p. 196—97), 
C. scirpoidea should probably be nearly related to the Montane-group, 
especially to C. ericetorum. Now, the chromosome numbers do not 
agree very well, C. scirpoidea having n = 34 (derived from the diploid 
number 68) while the haploid number of C. ericetorum is only 15 
(1. c. 1924). Hence, from the point of view of the writer’s previous 
experiences, the relationship between the two species seems uncertain. 
However, it must be remembered that the opinions vary with regard to 
the circumscription of the group Montane (I. c. 1924, p 191—92). 
Thus, by several authors (though not by KUKENTHAL!) C. caryophyllea 
is also included, and its haploid number (31) is not far from the 
number 34 of C. scirpoidea. 

C. stellulata Goop. — The plants were collected in the parish of 
Grangiarde, prov. of Dalecarlia (Sweden). The species belongs to sect. 
Elongate and is related to C. remota L. (n= 31) and C. elongata L. 
(n =-t+ 28); conf. HEILBORN, 1924, 1928. 

C. strigosa Hups. — The somatic chromosome number has been 
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counted in root-tips. The plants have been grown from seeds from 
the Botanical Gardens of Lyon (unknown origin) and have flowered 
repeatedly (their specific identity then being controlled). The species 
is somewhat related to C. brunnea THunB. (n= +31), C. capillaris L. 
(n = 27) and C. silvatica Hups: (n = 29), and its haploid number 33, 
derived from the diploid 66, is in good consonance to the haploid num- 
bers of the other species (I. c. 1924, 1928). Sect. Hymenochlene. 

C. teretiuscula GooD. (= diandra SCHRANK). — The plant was 
collected on the island of Varmd6, outside Stockholm, and kindly 
given to the writer by the late Dr. G. TACKHOLM. Its haploid number 
30 agrees very well with the number 32 of the nearly related C. paradozxa 
WILLD. (sect. Paniculate). 

Carex »k». — It has not been possible to identify this species on 
account of the scarcity of material. The plants have been grown from 
seeds of unknown origin; they have flowered seldom and sparsedly. 
It is certain, however, that the species belongs to subgenus Vignea. 
C. neurocarpa MAXIM., with the very high number 54 (conf. above), 
likewise belongs to Vignea, though to another section (the spikes of 
Carex »k» having the female flowers at their top, those of C. neuro- 
carpa at their base). The haploid number 56, the highest known in 
this genus, has previously been found in only one more species, viz. 
C. hirta L., belonging to subgenus Eucarex (HEILBORN, 1924). The 
chromosome set of Carex »k» shows two conspicuously large chromo- 
somes (A-chromosomes) and, in addition, 54 smaller ones, the formula 
thus being 2A + 54(B + C)=56. All chromosomes are, however, 
relatively small, due to their high number. 

Elyna myosuroides Fritsca [= Cobresia Bellardii (ALL.) DEG- 
LAND.]. — The somatic number has been counted in prophase nuclei 
of the nucellus. The plants had been collected at Abisko, in Lappland 
(Sweden). The floral organs are here less specialized than in Carex 
and this species has been looked upon as a more primitive type than 
the nearly related genus Carex. Its chromosome number, however, 


is rather high and can scarcely be regarded as primitive. — BOCHER 
(1938) gives for this species 2n = 52. 
Scirpus radicans SCHKUHR. — The material is from Hortus 


Bergianus. In this species HAKANSSON (1928) counted n= 28. 

Sc. trichophorum Ascu. et Gr. (= Eriophorum alpinum L.). — 
Collected at Trangsund, prov. of Sédermanland (Sweden), by I. FR6- 
MAN, and kindly placed at the writer’s disposal. The species appears 
somewhat intermediate between the genera Scirpus and Eriophorum. 
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The chromosome number 29 has been found in both. One chromo- 
some is here distinctly larger than the others. 


Besides the univalents of C. Davalliana, reported above, a further 
case of univalents has been found in C. panicea L. This species has 
n= 16 chromosomes (I. c. 1924) of which 3A, 2B and 11C. In one of 
my new slides, a metaphase I plate was found with two C-univalents 
(thus belonging to the smallest size class). Similarly, in my paper of 
1936, a metaphase I plate of C. glauca was figured with two uni- 
valents, also belonging to the smallest size class. The same holds good 
for the univalents reported above in C. Davalliana. A couple of further 
cases of small univalents are mentioned in my paper of 1924 (I. c., 
p. 158 f.); though cases of large A-univalents are also reported there. 
It is probably significant that a lack of conjugation should more often 
be found among small chromosomes than among large ones. In the 
same way it seems significant that quadrivalents are more often found 
among large chromosomes than among small ones (C. pendula and 
C. glauca). Conf. the discussion in my paper of 1932 (p. 140). 

In my paper of 1928 the meiosis of C. Hornschuchiana X Oederi 
was described. The main characteristic of this meiosis, distinguishing 
it from the corresponding process in the pure species of this genus, lies 
in the formation of numerous univalents, mostly among the smallest 
chromosomes. The univalents divide equationally and behave with 
great regularity; scattered and lagging chromosomes were not found. 
Below are given some additional data on the meiosis of another Carex- 
hybrid, which belongs to the same section of the genus (sect. Spiro- 
stachye). This hybrid is C. flava X pulchella. The specimen, arisen 
spontaneously, has been kindly furnished by Mr. J. NorrBy. Of the 
parent species, C. flava has n= 30 (conf. above), and C. pulchella 
n =: 35 (HEILBORN, 1928). The somatic number of the hybrid specimen 
should, therefore, most probably be 65 (the specimen probably belong- 
ing to the F,-generation, as species-hybrids among Carices are usually 
sterile). , 

The metaphase I plates of C. flava X pulchella show diminutive 
univalents of the same type as those found in C. Hornschuchiana 
Oederi, though less numerous. The most common combination of 
bivalents and univalents seems to be 31, -+ 3,65 (34 chromosome 
bodies). 

Data hitherto available tend to show the chromosome number to 
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be constant within a given Carex-species (l. ¢., 1924, p. 165—66). The 
following new data will serve as further illustrations. Of C. divulsa 
Goop. three different strains, received from foreign botanical gardens, 
have been recently investigated. The three forms differ from one 
another in several minor respects, but as their origin is unknown the 
determination of their exact taxonomic value has seemed superfluous. 
All three turned out to-have 29 chromosomes haploid. A fourth strain, 
from Sweden, likewise has n = 29 (1. c., 1924, p. 134). Also the very 
nearly related C. contigua HOPPE has 29 chromosomes (I. ¢., 1924, 
p. 134). Thus, the constancy of the group is pronounced. As mention- 
ed above, specimens of C. flava L. from two localities in Sweden both 
showed 30 chromosomes haploid. In my paper of 1924 (I. c., p. 135), 
a specimen of C. punctata GAuD. from Hortus Bergianus was reported 
to have n= 34. Later a further specimen from the Botanical Gardens 
of Valencia was investigated and gave the same result (n= 34). 
B6CHER (1938) has recently counted the chromosomes of C. rigida 
Goop. from the Faroe Islands. He found 2n = 70. The present writer 
(1924, p. 134, 139, 156—57) determined the haploid number n= 35 
in Swedish material of the same species. However, the size relations 
of the chromosomes of the plants from the Faroe Islands seem to 
differ from the Swedish ones. 

In the writer’s previous papers (Il. c., 1924, p. 166—67; 1928, 
p. 191), a close correlation between chromosome number and taxonomic 
position of the species was stated to hold good for Carex. In the follow- 
ing, all haploid chromosome numbers now known in this genus have 
been arranged according to taxonomic relationships. Data are partly 
my own (old as well as new), partly they have been gathered from 
other works, cited above in the introduction. The system is KUKEN- 
THAL’s (with a modification regarding C. glauca). 


TABLE 2. Systematic distribution of the chromosome numbers in 
; Carex. 
Subgenus Primocarex. Sect. Microcephale: 25. 
»  Dioice: 23, 26. 
»  Scirpine: 34. 
>»  Petraew: 25. 
»  Grallatorie: 9. 
»  Uncinieformes: 30. 
Subgenus Vignea. Sect. Arenarice: +-.31, +- 32. 
» Multiflora: -~- 38—40, 54. 
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Sect. Muehlenbergiane: 29, -- 29. 
»  Stenorhynche: 26, 26, 34. 
»  Paniculate: 30, 32. 

»  Ovales: 33, 34, 43. 
Canescentes: 28, 28, 32. 
Tenuiflore: 27, 31. 
Elongate: 28, +- 28, 31. 
Carex »k»: 56. 


Subgenus Indocarex. Sect. Japonice: 19. 
»  Polystachye: 22. 
Subgenus Eucarex. Sect. Acute. Subsect. Rigida@: 35. 
> Vulgares: +- 37, 42, 
42, + 42. 
» Cespitosa: 39, 40, 40. 
> Cryptocarpe: 42. 
Sect. Atrate: 27, 27, 28, + 37. 


Pachystyle: 24, 32. 

Montane: 9, 15, 19. 

Maxime: 29. 

Mitrate: 31. 

Digitate: +A- 23, 26. 

Limose: 29. 

Panicee: 16, 16, 38 (19). 

Frigide: 18. 

Hymenochlene. Subsect. Gracillime: 33. 
> Capillares: 27. 
» Graciles: + 31. 
> Longirostres: 29. 


Tumide: 31. 
Spirostachye: 28, 30, 30, 33, 34, 34, 35, 35, 
37, 63/2, 65/2. 
Secaline: 28. 
Echinochlene: 36. 
Pseudo-cyperee: 33. 
Physocarpe. Subsect. Lupuline: 26 
> Vesicarie: 38, 
(prob.) 40, 41, 41. 


Paludose: 36, 41. 
Hirte: 56. 





« 
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The above table contains the chromosome numbers of 86 species 
and hybrid forms. The following haploid chromosome numbers are 
represented: 9, 15, 16, 18, 19, every number 22—43, 54, and 56 (29 
different numbers). 

A few taxonomical remarks should be made in this connection. 
Primocarex is generally not regarded as a quite natural phylum but 
its sections are probably closely connected with various groups among 
Vignea and Eucarex. The obvious relationship between Dioice and 
some of the sections of Vignea is well-known. The probable inter- 
relations between Scirpine and Montane were referred to above. Sect. 
Grallatorie is very interesting. It is monotypic, comprising a single, 
generally dioecious species, C. grallatoria MAXIM., endemic in Japan. 
Its chromosome number 9 (NAKAJIMA, 1937) has been found in only 
one more species, viz. C. pilulifera (sect. Montane), and the general 
morphology of the chromosome complements of the two species also 
seems to agree fairly well. As to habitus, both species appear to be 
similar. Both are of small stature, have only one male spike, hairy 
utriculi, and three stigmata; both grow on dry grass-land or in forests. 
As both, in addition, have the same unusual chromosome number, 
their near relationship appears probable. 

Within subgenus Vignea no low chromosome numbers have been 
found (no number below 26) but two numbers are very high (54 and 
56). According to the writer’s conceptions, this subgenus should, there- 
fore, not be a primitive one. 

Only two chromosome numbers are as yet known within subgenus 
Indocarex. Both are relatively low, pointing to primitive conditions 
within this subgenus. 

Following the writer’s own considerations in an earlier paper 
(1. c., 1932, p. 142), sect. Panicee (subgenus Eucarex) includes also 
the number 19, representing the hypothetical diploid ancestor of the 
autotetraploid C. glauca (which has n= 38). 

As is seen, species belonging to the same section have adjacent 
and aneuploid chromosome numbers. No serious discrepances are 
found (C. glauca representing an exceptional condition). However, 
with regard to sect. Montane, it should be noted that some authors 
refer to this section also C. tomentosa (n= 24) and C. caryophyllea 
(n = 31), placed above in Pachystyle and Mitrate respectively. If also 
C. grallatoria and C. scirpoidea are joined (conf. above) the following 
series of somewhat heterogeneous numbers is obtained: 9, 9, 15, 19, 
24, 31, 34. Possibly such a series might be interpreted as representing 
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Fig. 1. Distribution of the chromosome numbers upon the four subgenera of 
Carex. P: Primocarex. — V: Vignea. — I: Indocarex. -—— E: Eucarex. — C: The 
whole genus Carex (total). — Each dot represents one species. Arrows indicate 


frequency maxima at n — 28, 42; and 56. 
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an old and primitive condition (possible traces of autopolyploidy; conf. 
below). 

In this connection a few comments should be made upon criticism 
advanced by BruUN (1932, pp. 146, 211). BruUN seems to hold the 
view that the aneuploidy in Carex may be only apparent. In Primula 
(Bruun, 1. c.) the various sections have their own (sectional) basic 
numbers from which different polyploid series have developed. If 
species from two or three sections of Primula are merged into one 
common group, a false aneuploidy would result. By way of analogy, 
BRUUN seems to regard the sectional aneuploidy in Carex as possibly 
due to such an inadequate classification. It should then be possible 
to reveal »cryptic» series of polyploidy by further subdividing the 
various sections of this genus into still smaller groups. However, that 
would be contrary to all sound classification. The species of Spiro- 
stachye, to cite an example, are so similar and must be so closely 
related to one another that a separation of them into distinct sub- 
sections would be an absurdity. With the accumulation, during recent 
years, of new material several of BRUUN’s further remarks have lost 
their validity. Sect. Pachystyle, criticized severely, is no relevant case. 
The two species (C. tomentosa L. and C. pallescens L.), included accord- 
ing to KUKENTHAL’s opinions, have .probably no close relation to one 
another: the former species is possibly a relative of sect. Montane, the 
latter of sect. Spirostachya. Summarizing we state: though there are 
certain traces of polyploidy within this genus (conf. discussion below), 
not one clear-cut and regular series of polyploid chromosome numbers 
has been found, like those characterizing the genus Primula and 
numerous (perhaps most) other plant genera. With few exceptions, 
the chromosome numbers in Carex are aneuploid (or disploid). This 
should be interpreted as a lack of allopolyploidy (conf. below). 

The distribution of the chromosome numbers upon the four sub- 
genera of Carex are demonstrated graphically in Fig. 1. In these 
graphs only accurately determined numbers are included (the others 
have been omitted). Some aspects of the graphs are discussed below. 


IV. THE EVOLUTION OF THE CHROMOSOME 
COMPLEMENTS IN CYPERACE., 


For the interpretation of the striking aneuploidy in Cyperdcee 
mainly four cytological processes have been resorted to: Defective 
conjugation in meiosis (non-conjunction) leading to polysomy; bastard- 
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izing with subsequent segregation of aneuploid numbers; structural 
changes of the chromosomes; autopolyploidy leading to instability of 
chromosome numbers. 

Non-conjunction and polysomy. — Defective conjugation has 
been observed many times in the genus Carex (conf. above), almost 
always among the smallest chromosomes. Numerous diminutive uni- 
valents have, moreover, been found in the meiosis of Carex-hybrids. 
These univalents divide in metaphase I and might give rise to a slight 
increase in chromosome number during subsequent generations. The 
same possibility holds good for the various cases of non-conjunction 
among the pure species. In species with high chromosome numbers 
— and the majority of Carex-species belong to this category — the 
disturbing effect of polysomy upon the genic balance must be slight, 
and in this genus it must be especially small on account of the 
minuteness of most extra-chromosomes. It is, therefore, highly pro- 
bable that at least some polysomic plants may possess a satisfactory 
viability. The small size of most extra-chromosomes would generally 
also prevent the formation of quadrivalents at meiosis. Quadrivalents 
are exceptional in this genus. There is every reason for still regarding 
non-conjunction with a resultant polysomy as probably contributing 
to the aneuploidy of Cyperacee. 

Bastardizing. — Bastardizing as a probable cause of aneuploidy 
in Cyperacee has been suggested on several occasions, especially ad- 
vocated by HAKANSSON (1928) and Hicks (1928, 1929). Its species- 
creating role is limited by the sterility of most species hybrids. How- 
ever, within some sections or species-groups of Carex it might have 
been of importance, e. g. within sect. Acute. 

Structural changes of the chromosomes. — Fragmentation of long 
chromosomes into short ones has been suggested as a possible ex- 
planation of the Carex-aneuploidy (I. c., 1924, Chapter VI; 1934, p. 238). 
The reverse process (fusion) might give rise to exceptional long chro- 
mosomes. Now, one or a few relatively gigantic chromosomes in com- 
plements containing for the rest only medium or small ones, occur in 
various Carex-species belonging to quite different parts of the genus. 
In the light of recent results from other genera (e. g. X-ray work with 
Crepis) their occurrence may also be due to translocation. The so- 
called A-chromosomes in Carex seem to afford quite convincing evidence 
of the existence of such structural changes within this genus. The 
following is a summary of all cases hitherto found: 
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TABLE 3. Occurrence of large A-chromosomes in Carex. 


Haploid A-chromosomes 

number Number % 
ee 9 3 33,3 
Terre 16 2 12,5 
re ee ee 16 3 18,8 
A er ee 18 3 16,7 
C. »glauca-ancestor» ........... 19 2 10,5 
CC. DGBGHIERAE 6.6 occc cas soes 23 1 4,3 
ORR 561 a rr oo ree eae 27 1 3,7 
GC. COCARICR: coc iieeecs o80sse0s 27 1 3,7 
OS ee er 33 1 3 
COR 05 hash eR wee 40 2 5 
GOERS Si eiaeines esis 56 2 3,6 


As pointed out repeatedly in previous works on Carez, there is no 
constant relation between the number of A-chromosomes and the chro- 
mosome number of the species (conf. Table 3). In species with high 
numbers the proportion of A-chromosomes is especially small. This 
has been taken as a proof of the absence of polyploidy. Anyhow, so 
much is certain that if polyploidy occurs — and there is positive proof 
of it — structural changes must have taken place at the same time, 
more or less concealing the effect of polyploidy. At least two different 
kinds of chromosome changes are responsible for the peculiar an- 
euploidy in Carex. 

Very instructive are some cases of two or three nearly related 
species where one has a »gigantic» chromosome (or several) and the 
other ones are without them. Such cases are: C. pilulifera with and 
C. ericetorum without A-chromosomes; C. Davalliana with and 
C. dioica without them; C. leporina with and C. Macloviana and 
C. Maackii without them. Analogous is the case of the various strains 
of Scirpus lacustris L. (HAKANSSON, 1928; TANAKA, 1937 a and b). 
HAKANSSON’s Swedish material showed 21 haploid chromosomes, all 
of medium size. TANAKA found n= 19 and 2n = 38 in the Japanese 
f. typicus, of which one conspicuously large and somewhat deltoid 
chromosome in meiosis and two such large chromosomes in somatic 
metaphases. In the Japanese f. pictus there were 40 somatic chromo- 
somes of which only one was large, and in f. zebrinus 42 somatic 
chromosomes of which none were large (only medium ones). All this 
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indicates structural changes of chromosomes as contributing to the 
evolution of cytogenetic differences in this family. 

Allopolyploidy. — The writer has arrived at the conclusion that 
allopolyploidy in Carex is practically lacking (HEILBORN, 1932, 1934). 
The same should hold good for the whole family Cyperacee, as 
indicated by the lists of chromosome numbers published by various 
authors. A possible exception would seem to be Heleocharis (Scirpus 
subgenus Heleocharis) where the haploid numbers 5, 10 and 15 have 
been reported (together with various aneuploid numbers). However, 
in this genus clear cases of autopolyploidy have been reported (conf. 
HAKANSSON, 1929, and WULFF’s new chromosome list, 1939). The 
present writer has interpreted the absence of allopolyploidy as due to 
the peculiar type of pollen-formation characteristic of the whole 
family. 

Autopolyploidy. — Autopolyploidy as a probable cause of aneu- 
ploidy in Cyperacee was first suggested by MEURMAN (1929) and later 
adopted by MUNTZING (1936, p. 356 ff.; conf. also HEILBORN, 1934, 
p. 238). Fairly clear cases of autopolyploidy have been actually 
reported (Carex glauca, Heleocharis). 

Fresh evidence in favour of the hypothesis of autopolyploidy is 
presented by the graphs of Fig. 1. In these graphs the following 
features seem to be especially noteworthy: there is a frequency 
maximum at n= 28; another apparent maximum at n= 42; a third 
one at n= 56, a wide gap separating the small group of numbers 
54—56 from the rest of the genus; there is also one group with 15—19 
and. two species with 9 chromosomes; the large group 22—43 shows 
continuous transitions between the various numbers. All this may be 
interpreted as due to autopolyploidy with the basic number 7. If 
intraspecific polyploids have first arisen (by somatic doubling!) and 
then given rise to numerous aneuploid off-spring, frequencies of num- 
bers like those in Fig. 1 might be expected. The various aneuploid 
types may then be supposed to have subsequently developed specific 
differences. At the same time, the polyploid condition has been still 
further concealed by numerous structural changes of the chromo- 
somes and probably also by non-conjunction and bastardizing. — A 
similar study of the frequencies of the chromosome numbers of Carex 
was published by the writer already in 1924 (Table 7, p. 172), though 
-with negative result; the material was too scanty at that time. 

The basic number of Carex thus appears to be 7. The basic num- 
ber of Fimbristylis and Heleocharis is 5, and this number is supposed 
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(by WuLFF, 1939) to be the original basic number of the whole family 
Cyperacee. For numerous reasons — that need not be discussed in 
this connection — low chromosome numbers among plants (at least 
among Phanerogams) are generally regarded as more primitive than 
high ones. Again, among butterflies — which show a certain re- 
semblance to the cytologic conditions prevailing in Cyperacee the 
haploid numbers 29—31 are the most frequent ones (especially 31). 
BELIAJEFF (1930) and FEDERLEY (1938) regard these numbers as the 
most primitive among Lepidoptera (on account of their frequency!). 
Isolated low numbers, occurring in various groups with otherwise high 
numbers, FEDERLEY is inclined to explain as results of chromosome 
fusions. It seems impossible to apply such a type of argumentation to 
Cyperacee. 








SUMMARY. 


Data on chromosome numbers (Table 1), on chromosome sizes 
(Table 3), and on the systematic value of the chromosome numbers 
(Table 2; Fig. 1) have been collected. There are also some new data 
on chromosome conjugation in hybrids and pure species. Together 
with the results of other workers, the writer’s old as well as new data 
have provided the basis for a renewed discussion of the origin of the 
peculiar aneuploidy in the family Cyperacee. It is once more. stated 
that allopolyploidy seems to be lacking, but there is positive proof of 
autopolyploidy. The statistical arrangement of chromosome numbers 
in the graphs of Fig. 1 points to 7 as the original basic number of 
the genus Carex. Part of the aneuploidy in Cyperacee is probably a 
direct result of meiotic instability of autopolyploids. There is now also 
quite convincing evidence of structural rearrangements of chromo- 
somes (translocation, fusion or fragmentation) contributing to the 
aneuploid condition in the family. Other processes co-operating in 
the same direction are non-conjunction, with resultant polysomy, and 
probably also bastardizing. 
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CYTOLOGICAL STUDIES ON HAPLOID 
HORDEUM DISTICHUM 


BY GOSTA TOMETORP 
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INTRODUCTION. 


N his papers on heteroploid twin plants, MUNTZING (1937 a, 1938) 

mentions, two pairs of twins from Hordeum vulgare (or more ac- 
curately H. distichum L.), where one member was haploid (2n = 7) 
and the other diploid (2n = 14). These plants he has kindly entrusted 
to me for further investigations. 

Both the diploid plants (16a and 27a) had kernels of erecitum- 
type (according to Mr. A. GARSNER, Svaléf). The pair 27 a and b was 
the most well-developed one, here also the haploid twin had many 
tillers, yielding a rich material for fixation. An attempt was made to 
keep it alive by repeated divisions of the plants, but ultimately the last 
shoot died. Figs. 1 and 2 show this pair and a spike of each plant. 

The floral parts were mainly fixed in diluted chrome-acetic- 
formalin after prefixation in CARNOY. FLEMMING’s fixative was tried 
to a small extent. The sections were stained with gentian violet. The 
study of the microsporogenesis in the haploid is based on fixations 
of 27 b. 

Haploid barley was reported by JOHANSEN (1934), but unfortunately 
the plants were discarded at an early stage, before they were recognized 
as haploids. 


COMPARISON BETWEEN DIPLOID AND HAPLOID 
PLANTS. 


Plant height. — 16 a was 57 em. high, 16 b 27 cm. (without awns), 
which represents a ratio of 100:47. 27a could not be measured (the 
first shoot was injured). 

Leaf length. — The length of some approximately corresponding 
leaves was measured. The ratio diploid: haploid was 100: 51 (16a 
and b) and 100: 59 (27a and b). 

Leaf breadth. — The corresponding ratios were 100: 82 and 


100 : 63. 
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Length of stomata in diploid and haploid barley. 










































































TABLE 1. 
7 eee Ae 
ae of stomata (units) | 
Plant |—— M+m Ratio | 
7 l27 | 
| 
| : tie | | | 
tip | | | | 37 72 3 4) 8| 1/5, 40 | 22,85+0,1 | 100 | 
wh jy Pls | | | | | 
tip | 1|— 2 we 4 1) | | | 100 | 1681 -40,7| 74 | 
27 a | Be ii 3 | | | 
base | 13a] 73/4) | 40 | 19,05 40,2 | 100 | 
27b | | | | | | 
base | 1 3/31/35/21) 6 3! | | 100 | 14,0201, 74 | 











1 unit— 2,5 w. The greatest length of the stomata cells was measured in 
pieces from the underside of the leaves, partly from the tip of the leaves, partly 
at a distance of 1/s of the length of the leaf from its base. In each case 20 stomata 
were measured of each leaf. 


Cell size. — The haploid twin had smaller stomata (Table 1) 
than the diploid. The differences were 6,01 + 0,44 (D/m = 13,7) and 
5,03 ++ 0,26 (D/m = 19,2), calculated from the measurements of the tip 
and the base of the leaves respectively. The ratio diploid : haploid 
was in both cases 100 : 74. 

The stomata cells may differ in size at different points on the leaf, 
as pointed out by NISSEN (1937). In my case the difference, for in- 
stance, between the average values from the tip and the base of the 
same four leaves was 16,49 — 14,23 = 2,26 ++ 0,23. D/m= 10,0. 

Pollen fertility. — The normal plant (27a) had 95—100 % good 
pollen. Its haploid twin (27 b) had non-dehiscing anthers, and prepar- 
ations of anthers crushed in a mixture of glycerine and aceto-carmine 
showed almost completely (cf. p. 251) sterile pollen of a somewhat 
unequal size. 

Seed fertility. — In contradistinction to their diploid twins, the 
haploid plants gave no kernels by self-fertilization. An ear of 27 b was 
pollinated with pollen from ordinary barley (by Mr. G. von SyDow), 
but with no success. However, with greater material in both cases a 


progeny may undoubtedly be obtained, as from many other ha- 
ploids. 
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THE SOMATIC CHROMOSOME COMPLEMENT. 


The two a-plants were diploid (2n = 14), and also the number of 
the b-plants (2n = 7) was confirmed, even in the somatic tissue of the 
floral parts of 27 b (Fig. 3). No doubling of the chromosome number 
was seen, but as only a few root tips were examined, it may probably 
occur, as in many other haploids (IvANOv, 1938, p. 360). In diploid 
barley chromosome doubling often happens after heat treatment 
(MUNTZING, TOMETORP and MUNDT-PETERSEN, 1937), but tetraploid 
sectors may even occur spontaneously. MUNTZING (1937 a, p. 215) 
found such sectors in a twin plant of barley, but in his opinion the 
partial doubling had nothing to do with the origin of the plant as a twin 
seedling. 

The fixing fluid used for the root tips (chrome-acetic-formalin) is 
not suitable for a study of the morphology of the chromosomes, but 
some main features could be recognized. According to HEITz (1931), 
Hordeum vulgare has two pairs of SAT-chromosomes. The same two 
types are reported by LEwiTsky (1931, p. 124) in H. distichum. Chro- 
mosome I in his numeration is almost equal-armed and has a long 
satellite, type II has a short satellite on an arm which is much shorter 
than the other. LewirTsky (1. c.) also reports the occurrence of four 
satellites in H. vulgare. 

As expected, both the b-plants had plates with two satellites 
(Fig. 4), in addition to plates with one or no satellite. The two chro- 
mosome types could also be distinguished, and are typically shown 
in Fig. 5 (from different plates). The appendage of chromosome I 
does not lie on a straight line with the arm of the chromosome, but 
generally makes a characteristic, sharp turn at the achromatic region 
(cf. LEwitsky, 1. c., Fig. 10 et seq.). The diploid twins should have 
four satellites, and such a plate was finally found in one of the a-plants 
(Fig. 6). 

These two chromosome types in haploid barley have already been 
reported by JOHANSEN (1934, Fig. 2 and in the text), but the comparison 
between the diploid and haploid complement was not followed up 
entirely. 


MICROSPOROGENESIS IN HAPLOID BARLEY. 


I-prophase. — As a rule, in the later stages of the prophase one 
nucleolus may be seen (Fig. 7). One of the seven chromosomes in this 
figure has an achromatic area and a satellite, and is clearly connected 
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Figs. 7—19. Microsporogenesis in haploid barley. Figs. 7—9, prophase; Figs. 
10—17, meta-anaphase; Figs. 18—19, interphase. — Figs. 8, 11 and 12, 2350 X, the 
others 2100 X. — Explanation in the text. 
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with the nucleolus, but whether this is true of another chromosome 
cannot be decided for certain as the boundaries of the chromosomes 
are still not quite sharply defined. In no case can I say with certainty 
that a second chromosome is associated with the nucleolus. On the 
contrary, I have some evidence pointing in the opposite direction. 
RUTTLE and NEBEL (1937, p. 560) likewise mention: »One pair of 
chromosomes was observed in barley which is attached to the nu- 
cleolus . . .» (pachytene). But as there are two SAT-chromosomes (cf. 
above) one might have expected two (two pairs in the diploid) to be 
joined with the nucleolus. It is rather surprising that RUTTLE and NEBEL 
(1. c.) only mention one pair of SAT-chromosomes at the somatic 
metaphase: »One pair may be readily identified by the sharply con- 


TABLE 2. Groupings of chromosomes in meta-anaphase. 








“ 
‘7 chromosomes, Two groups of chromosomes 
more or less | 


jevenly spread, or|—— l Total 
| more than two) | 
| groups of chro-| 1 and 6 | 2 and 5 | 3 and 4 


! 

mosomes | i | 
| 
| 








| 
| 








Number of | 
P.M. Cis | 48 a ane 22 82 
a 4 585 | 37 | Iho | 268 100 


P.M.C:s with bivalents or divided univalents not included. 


stricted knobs. This pair appears to be the nucleolus-forming pair 
observed at pachytene .. .» (p. 555). 

At diakinesis I found seven univalents (Fig. 8; only about 35 nuclei 
recorded), but on another occasion I saw a bivalent (or bipartite) at a 
somewhat earlier stage (Fig. 9). 

I-meta-anaphase. — As the chromosomes do not form a regular 
plate, no definite boundary-line can be drawn between metaphase and 
anaphase. At this stage one may see the chromosomes haphazardly 
scattered in the cell. They may lie in two groups of 1 and 6 (Fig. 10), 
2 and 5 (Fig. 11), or 3 and 4 chromosomes respectively (Fig. 12). But 
often the two groups are really three, if we pay regard to all the three 
dimensions. In other cases the chromosomes do not form distinct 
groups, but are more evenly spread out in the whole cell (Fig. 13) or 
in a part of it {Fig. 14). 

A statistical record cannot do full justice to the variety of groupings, 
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but in order to give an idea of the frequencies of the different con- 
stellations, the following figures may be given (Table 2). If there are 
two groups, the most common distribution is 3—4, 2—5 and still more 
1—6 being less frequent. 

With the expression »distribution» I only intend to give a de- 
scription of the actual position of the chromosomes, without entering 
on the subject of their movement; cf. the criticism in this respect by 
BLEIER (1933, p. 155). 

Occasionally (in 4 out of a series of 71 cells, i. e. in 5,6 %) a bivalent 
is formed (Figs. 15—16). 

Now and then the univalents divide at the first division. In Fig. 17 
one univalent has evidently given rise to two smaller half-chromosomes, 
and another is on the point of dividing (at the bottom of the figure). 

Interphase. — A common appearance at this stage is two cells 
with a nucleus each. They may be of unequal size, according to the 
uneven distribution of the chromosomes at the first division (Fig. 18). 
But supernumerary nuclei were also seen. The chromosomes may 
also all be included in one nucleus (see below on II-M). 

In one case I found a chromatin bridge between the two daughter 
nuclei (Fig. 19). It has probably arisen from a pairing of two chro- 
mosomes having the homologous segments inverted. No fragment 
could be seen, but it may have been small or absorbed by one of the 
nuclei. KRISHNASWAMY (1939, Fig. 21) has a similar formation in 
haploid Triticum vulgare. 

IIl-metaphase. — Owing to the irregularities of the first division the 
two daughter nuclei often obtain an entirely different chromosome 
equipment. The distribution 3—4 is also here the most common one 
(Fig. 20). 6—1 is shown in Fig. 21. 

But corresponding to the interphase P.M.C:s with one large nucleus 
II-M plates with seven chromosomes were also found (Fig. 22). 

1—1 

Fig. 23, however, probably shows the distribution 2—4, the small 
figures representing the halves of a divided univalent. 

Fig. 24 represents a stage which has caused me some trouble. In 
this loculus most of the P.M.C:s had seven »sprawled» chromosomes. 
The reproduced cell is in a rather late phase, the nucleolus has dis- 
appeared and the nuclear membrane is dissolved, other cells were not 
so far advanced. Sometimes there were two groups of chromosomes 
(it is uncertain whether there is a cell wall between them). At one end 
of the loculus there were P.M.C:s with one or two nuclei with a more 
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Figs. 20—34. Microsporogenesis in haploid barley (continued). Figs. 20—23, II- 

metaphase; Fig. 24, II-prometaphase; Figs. 25—31, IIl-anaphase; Figs. 32—33, sporads; 

Fig. 34, pollen grains. — Fig. 20, 2350 X. Figs. 21—31, 2100 X, Figs. 32—34, 
1400 X. — Explanation in the text. 
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or less prophase-like appearance. I came to the conclusion that Fig. 24 
represents a second pro-metaphase, corresponding to an interphase 
nucleus with all the seven chromosomes, and probably giving rise to a 
dyad with n=7 in both the pollen grains. 

That this interpretation is correct is supported by some observations 
in another anther, where I found the following stages from one end 
of the loculus to the other: 

1. Typical I-M chromosomes (as shown, for instance, in Fig. 12). 

2. Indication of an anaphase splitting of the chromosome ends. 

3. I-telophase, not yet in the resting stage. 

4. Passing through a probably short and slightly marked inter- 
phase the nuclei increase in size and go into II-prophase. 

5. The chromosomes condense more and more, and assume an 
appearance similar to Fig. 24, but are not yet so short. 

6. They have reached this stage. 

Consequently, the formation of pollen grains with the unreduced 
chromosome number (n=7) may not be so uncommon, but the 
frequency may vary in different anthers. NORDENSKIOLD (1939) also 
found a difference in the behaviour of the P.M.C:s. She reported that 
in some parts of certain anthers the second division fails. 

II-anaphase. — As a rule, the chromosomes split in the second 


_ division. Figs. 25 and 26 represent the original distribution 3—4, but 


in the latter the cell division has been incomplete and two of the II- 


anaphase groups have fused. Fig. 27 is probably a iB distribution 


(note the difference in cell size). Fig. 28, too, shows a »clean» second 


division, perhaps ne But as the univalents sometimes split at the 


first division lagging chromosomes are found at II-A (Fig. 29), the 
half-chromosomes having passed to different daughter cells in I-A. 
Whether still further complications have caused the chromatin bridge 
shown in Fig. 30 cannot be decided for certain. A similar structure 
is reported in haploid Triticum monococcum (KATAYAMA, 1935, 
Fig. 76) and in asynaptic barley (EKSTRAND, 1932, p. 297). Fig. 31 
probably represents the distribution hi a i. e. two univalents having 
split at the first division. A less plausible explanation is that a uni- 
valent divides for the second time. EKSTRAND (I. c.), however, often 
found repeated divisions of the univalents. 

The sporads. — In agreement with IvaNov (1938) I use the term 
»sporad» proposed by WEBBER (1933). Tetrads, triads and dyads are 
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met with. The number of nuclei is often greater than that of cells, 
especially supernumerary micronuclei being formed (Table 3). In a 
tetrad there are often two small and two large cells. The same is true 
of the nuclei (Fig. 32). This is explained by the unequal distribution 
of the chromosomes at the first division and their splitting at the 


second. An extreme case is shown in Fig. 33, probably ar an 


evident analogy to Figs. 10, 21 and 27. 


TABLE 3. Frequency of sporads of different types. 























| Number of nuclei in the whole sporad Total | Fhe gl | 
—— - —| Secon | * 
| . | Num- | nuclei | 
2 | 3 4 | ee Tete Gk | oneal % | per cell | 
' | 
| | | | 
Tetrads...| | | 18 | 6/| 2 | 26 292) 10 | 
Triads | i. 2 ee. 1 2 | 14 | 15,7 | 155 
| Dyads....../ 8 | 13 | 21 | 6 1 | 49 | 55/ 1 | 
|Total ..{ 8 | 13 | 49 | 13 | 4 | 2 | 89 | 100.0| 1,45 


Perhaps the sporads were counted at a rather early stage, and may divide 
further. The lower average number of nuclei in young pollen grains (1,17, see below) 
and especially the high number of nuclei per cell in the dyads indicate this possibility. 
And in another slide with late sporads I found only about */, dyads. But the course 
of microsporogenesis no doubt varies in different anthers (cf. above). 


Pollen. — The pollen grains are of varying size, cf. Fig. 34, where 
the earlier connection in a triad can still be traced. Micronuclei are 
rather common. The average number of nuclei in young pollen grains 
was found to be 1,17, as will be seen from the following figures: 


Pollen grains with 1 nucleus 2 nuclei 3 nuclei Total 
ee 102 19 1 122 
i RE ere ee eee 83,6 15,6 0,8 100 


Many or most of the microspores must have an incomplete chro- 
mosome complement in consequence of the meiotic irregularities. But 
that also pollen with the normal number of chromosomes (n= 7) is 
produced is evident from the study of a few first mitotic divisions of 
the pollen nucleus. In two cases there were seven chromosomes 
(Fig. 35), in one the number was eight (Fig. 36), and I also came across 
one case with 13—14 chromosomes (Fig. 37). 

Here there are 13 chromosomes in the plate while outside it can 
be seen the pieces of the fourteenth chromosome (touched by the 





RTI IPH 





i 
, 
it 
is 











i 
' 
| 
| 











HORDEUM DISTICHUM 251 





microtome knife?). It is true that there is no gap in the plate into 
which the »outsider» could fit, but it lies within the pollen grain. 

It may be safely concluded that diploid (n = 14) pollen is produced 
to some extent, probably by splitting of the seven chromosomes, all 
included in one nucleus, as also the half-chromosomes. 

For comparison a first pollen grain mitosis of the diploid twin 
plant is shown (Fig. 38). 

The pollen grains with seven chromosomes are expected to be 
viable (and also those with 14 chromosomes). Therefore at least a 
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Figs. 35—38. Pollen grain mitoses in barley. Figs. 35—37, haploid; Fig. 35, n = 7; 
Fig. 36, n — 8; Fig. 37, n = 13—14; Fig. 38, diploid n — 7. — Figs. 35—36, 1550 X. 
Figs. 37—38, 1400 X. 


small amount of good pollen should be found. Indeed a few good 
grains were recorded (2—3 out of about 1000), but an exceptional inter- 
mixture cannot be quite eliminated. 

However, one might have expected a somewhat greater number of 
good pollen, since 9 % of the P.M.C:s in Table 3 are dyads with a 
nucleus in each cell, in many cases probably arisen by the omission 
of the first division of the nucleus, and giving rise to pollen grains 
with 7 chromosomes. Does also diplontic sterility (MUNTZING, 1930, 
p. 315) play a réle as a manifestation of the lower viability of the 
haploids? 
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DISCUSSION. 


In his excellent survey of haploids in flowering plants, IVANOV 
(1938) classifies them according to their essential characteristics. They 
are divided into monohaploids (originating from diploid or »basal» 
species) and polyhaploids. One subdivision of the former is the Oryza- 
type, its main feature being, as a rule, univalents, but sometimes one 
or two »bivalents», Among the members of this group is Triticum 
monococcum, and now two other species may be added: Secale 
cereale L. (MUNTZING, 1937 b; NORDENSKIOLD, 1939) and Hordeum 
distichum L. (MUNTZING, 1938; present investigation). 

The haploids of Hordeum vulgare (JOHANSEN, 1934) probably are 
also to be included, but their meiosis could not be studied. 

As far as I am aware these are the only grass species in which 
haploids with seven chromosomes have been reported Although they 
are »true» haploids [FLovik (1938), however, emphasizes the view that 
5 is the basic number of the grasses] in all the three investigated cases 
a bivalent occurs in a low frequency. This is interpreted in such a 
way that some pieces of different chromosomes are homologous. 

If there occurs a bivalent in some cells it is not necessarily the 
same in all. Supposing two bivalents are formed, each in a frequency 
of 2 %, a bivalent will be met with in about 4 % of the P.M.C:s, but 
two bivalents may be expected in only 1 out of -2,500, and in a limited 
material this case will not be met with. The possibility that a chro- 
mosome pairs with different chromosomes on different occasions must 
also be taken into consideration. 

How this partial homology has arisen is a more difficult problem. 
It is not necessarily a secondary phenomenon, but may also represent 
relics of an original similarity. One can hardly assume that the grasses 
(or their ancestors) at the outset had 7 chromosomes, and if they have 
originated from plants with a lower number, the newly arisen elements 
(kinetic bodies, chromatids) must have shown a very close resemblance 
to those from which they arose.- It is just a fundamental property 
of a living element to give rise to two quite similar elements. Even in 
the dislocation hypothesis by NAVASHIN (1933) the occurrence of an 
additional edition of a chromosome is the primary feature. 

Of course the partial homology in haploids is also due to secondary 
changes. I only wish to emphasize the opposite possibility, which may 
be expressively given in the following hyperbole: The basic number is 
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one, if not strictly phylogenetically, at least in the sense of a fundamental 
type. 


SUMMARY. 


1. Two diplo-haploid twin pairs in Hordeum distichum L. (found 


by MUNTZING) are studied. 

2. The haploid was lower, had smaller leaves and stomata than 
the diploid; had almost sterile pollen, and the few ears gave no kernels. 

3. The haploid had two, the diploid two pairs of SAT-chromosomes. 

4. In I-M of the haploid there are usually 7 univalents. In 5,6 % 
of the P.M.C:s a bivalent is formed. The chromosomes are distributed 
at random to the daughter cells or are all included in one nucleus. 
The univalents occasionally divide at the first division. 

5. At IIl-A the chromosomes generally split. Laggards occur. 

6. Tetrads, triads and dyads are met with in the haploid. 

7. Some first mitotic divisions of the pollen nucleus were studied. 
The occurrence in the haploid of a pollen grain with 13—14 chromo- 


somes is shown. 
8. The pairing in »true» haploids is discussed. 


Svalof, Institute of Genetics, March 1939. 
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ZUR GENETIK VON PHASEOLUS VULGARIS 


XIV. UBER DIE WIRKUNG DER GENE P, C, J, Ins, 
Can, G, B, V, Vir, Och UND Flav 


vON HERBERT LAMPRECHT 


SAATZUCHTANSTALT WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 


(With a Summary in English) 





EINLEITUNG. 


UR die Ausbildung der verschiedenen Farben in der Samenschale 

von Phaseolus vulgaris sind bisher folgende Gene bekannt ge- 
worden. Zwei Grundgene, P und Gri, deren Anwesenheit in dominan- 
ter Form notwendig ist, wenn es iiberhaupt zur Ausbildung von Farbe 
kommen soll; sieben Farbgene, C, J, Ins, G, B, V und R, die in den ver- 
schiedenen Kombinationen ihrer dominanten Form zusammen mit P Gri 
in. den allermeisten Fallen auch verschiedene Farbung der Testa be- 
dingen, und schliesslich wenigstens drei Farben-Modifikationsgene, 
Vir, Och und ein noch unbenanntes Gen (s. LAMPRECHT, 1932 b), die 
auf das Farbgen C und gewisse Farbgenkombinationen mit diesem einen 
farbenabandernden Einfluss haben. 

Samtliche bisher untersuchten pp-Bohnen sind Reinweiss. grigri- 
Bohnen haben in Kombinationen mit gewissen Farbgenen gleichfalls 
Reinweisse Samenschale, in Kombinationen mit anderen dagegen Grau- 
lichweisse Testa mit Spuren von Gelblich in der Nahe oder am Hilum- 
rand. Erwahnt sei, dass noch nicht alle Genkombinationen mit grigri 
untersucht sind. — 

In der vorliegenden Arbeit wird die Wirkung des Farbgens V allein 
zusammen mit den beiden Grundgenen P und Gri analytisch klargelegt 
und dasselbe gilt fiir ein hier neu zu beschreibendes Gen, Can. Ausser- 
dem wird fiir eine Reihe von Testafarben, bedingt durch verschiedene 
neue Kombinationen von C, J, (Ins), Can, G, B und V, der Zusammen- 
hang zwischen diesen und der genotypischen Konstitution erbracht. 
Da J und Ins gleiche phanotypische Wirkung haben, und auch noch 
keine Unterscheidung durch Zugehérigkeit zu verschiedenen Koppe- 
lungsgruppen médglich ist, wird bis auf weiteres -—- wenn nicht beide 
gleichzeitig spalten — nur das Symbol J benutzt. Nicht beriicksichtigt 
sind hier alle Kombinationen mit R, welches Gen zusammen mit P Gri 
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Triibrosa Testafarbe bedingt. Unberiicksichtigt verbleiben auch die 
durch andere Gene bedingten Zeichnungen (Streifung, Marmorierung 
usw.) und sog. Abzeichen (Corona, Margo, Carunculastrich usw.) sowie 
die Teilfarbigkeit der Samenschale. Die Wirkung der Modifikations- 
gene Vir und Och wird fiir gewisse Genkombinationen in einer Kreu- 
zung, Nr. 126, behandelt und das vorhin erwahnte, dritte Modifika- 
tionsgen wird charakterisiert und benannt (Flav). 

Durch eine Reihe von Untersuchungen, ausgefiihrt von LAMPRECHT 
(1932 a, 1932 b, 1932 .c, 1933, 1936) sowie PRAKKEN (1934), sind von 
den hier behandelten Genen bisher unten angefiihrte Genotypen in 
ihrem Zusammenhang mit‘der Testafarbe klargelegt. Die Ergebnisse 
alterer Untersuchungen und ihr Wert fiir die Beurteilung dieses Zu- 
sammenhanges sind eingehend von LAMPRECHT (1932 a) behandelt 
worden, worauf hier kurz verwiesen sei. 

In der unten folgenden Ubersicht iiber bisher genetisch klargelegte 
Testafarben gilt, mit Ausnahme fiir das Gen C und eines einzigen an- 
deren, besonders angegebenen Falles, stets, dass die Samenschale so- 
wohl bei Homo- wie bei Heterozygoten (gleichgiiltig welche oder wie- 
viele Gene diese betrifft) dieselbe Farbe aufweist. Bei Heterozygotie 
in C ist die Testa stets marmoriert, wobei die Farbe der die Marmorie- 
rung bildenden dunkleren Flecken immer dem Genotypus mit CC, die 
des helleren Grundes dem im iibrigen gleichen Genotypus, aber mit cc 
entspricht. Enthalt der Genotypus V, so ist bei Cc-Samen der V-Effekt 
in der Grundfarbe stets mehr oder weniger schwacher ausgebildet als 
bei den entsprechenden cc-Homozygoten. 

Die Symbole fiir die beiden Grundgene P und Gri sind in der Uber- 
sicht weggelassen; sie sind stets homozygot dominant vorhanden. Das 
Gen R und die Modifikationsgene Vir und Och hat man sich rezessiv, 
das Gen Flav dominant zu denken. In bezug auf die verwendeten 
Farbenbezeichnungen, die auf Grund der Farbenarbeiten von KLINCK- 
SIEK et VALETTE (1908), R. OBERTHUR (1905), OSTWALD und R. RIDGWAY 
(1912) gewahlt wurden, verweise ich auf meine friiheren Arbeiten, die 
diesbeziiglich eingehende Beschreibungen enthalten. 


A. C- BZW. c-HOMOZYGOTE. 


cjinsg bv Reinweiss c J Ins g b v Rohseidengelb 
C jins g bv Geschwefeltes Weiss c jins G bv Speckweiss 
c J ins g bv Rohseidengelb cjinsg Bv Veilchenartig Weiss 


cjIns g bv Rohseidengelb CJgbv_— Schamois 
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CjGbv Steinfarbig cJGbV_ Ageratumblau 

CjgBv Ambraweiss cJgBV _ _ Dkl. Indigo 

cJGbv Maisgelb CJGBv_ Mineralbraun 

cJgBv Havannabraun CJGbV_ Kastanienbraun 

cJgbV _ Eisenhutviolett CJgBV_ Reinschwarz 

CJG bop Bister C J g Bb Vv Dkl. Chromgriin-Schwarz 
CJgBv Minzbronze cJGBV_ Graulich Indigo 


CJgbV Dki. Veilchenviolett CJGBV_ Reinschwarz 
cJGBv Rhamninbraun 


B. Cc-HETEROZYGOTE = MARMORIERTE. 


Cejgbv_ Geschwefeltes Weiss/Weiss 
CcJgbv_ Schamois/Rohseidengelb 
CcjGbv_ Steinfarbig/Speckweiss 
CcjgBv Ambraweiss/Veilchenartig Weiss 
CcJGbov Bister/Maisgelb 
Cc JgBv Miinzbronze/Havannabraun 
CceJgbV_ DkI. Veilchenviolett/Eisenhutviolett 
Cc JGBov Mineralbraun/Rhamninbraun 
Cc JGbV Kastanienbraun/Ageratumblau 
Cc Jg BV Schwarz/Dkl. Indigo 
Cc J GBV Schwarz/Graulich Indigo 

und ferner Cc J Ins g bv gleichfalls Schamois/Rohseidengelb 


Zu den oben mitgeteilten Farben ist hinzuzufiigen, dass CC und Cc 
keine Farbung des Hilumrandes bedingen. Die Gene J, G und B be- 
dingen dagegen stets ausser der gewissen Testafarbe auch eine Gelb- 
braun-Farbung des Hilumrandes, der auch in allen Kombinationen mit 
diesen Genen diese oder eine noch dunklere Braune bis Schwarze Farbe 
aufweist. Dieser Effekt ist pleiotrop und nicht durch ein besonderes 
Hilumrandgen, das stark gekoppelt sein kénnte, bedingt. In diesem 
Zusammenhang sei erwahnt, dass das Gen R (s. LAMPRECHT, 1934) auch 
keine Farbung des Hilumrandes verursacht. 

Das Gen Ins konnte — aus friiher angefiihrten Griinden — nur 
fiir Farben, die je durch ein einziges Farbgen zusammen mit B und Gri 
bedingt werden, als rezessiv angegeben werden (vgl. LAMPRECHT, 1936). 
Da es wenigstens in den bisher untersuchten Kombinationen gleiche 
Wirkung hat wie J, kann in den iibrigen Fallen nicht entschieden wer- 
den, ob es sich um das Genpaar J—j oder Ins—ins handelt. 
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Aus der Zusammenstellung geht hervor, dass von den 32 mdg- 
lichen, in C bzw. c homozygoten Kombinationen der 5 Gene C, J, G, B 
und V bisher 22, von den 16 in C heterozygoten Kombinationen bisher 
11 genetisch analysiert sind. Die beste Handhabe zur genetischen Analyse 
von Testafarben bilden selbstverstandlich Linien, die in P und Gri domi- 
nant, in allen Farb- und in den Modifikationsgenen Vir und Och rezes- 
siv sowie in Flav dominant sind. Solche wurden in meiner Kreuzung 
Nr. 12 (LAMPRECHT, 1932 a) aus der Kombination P C X P J als Doppelt- 
rezessive erhalten. Zu diesem Typus gehéren die Linien Nr. 146, griin- 
hiilsig, 147, gelbhiilsig, 201, gelbhiilsig und 214, griinhiilsig. 


KREUZUNG NR. 107. TESTAFARBE BISTER X REINWEISS. 


Diese Kreuzung wurde ausgefiihrt zwischen Linie 1, aus der schwe- 
dischen Braunen Bohnensorte Stella von W. Weibull, Landskrona, und 
Linie 146, aus meiner Kreuzung Nr. 12. L..1 hat die Testafarbe Bister 
und soll also laut Vorstehendem die Formel P GriC JG bv haben, 
L. 146 hat laut den Resultaten in Kreuzung Nr. 12 die Konstitution 
PGricjgbov. Es sollte in Kr. 107 also zu einer Aufspaltung in den 
drei Genen C, J und G kommen, wobei ein Beweis fiir die Wirkung 
dieser Gene je allein mit den Grundgenen fiir Farbe P und Gri erhalten 
werden soll. Die Testafarben Speckweiss, P G, und Steinfarbig/Speck- 
weiss, P Cc G, sind bisher nur in einer Kreuzung, die gleichzeitig in Gri— 
gri spaltete, Nr. 145, beobachtet worden; in der vorliegenden Kreuzung 
werden diese sowie tibrigens alle Kombinationen von C, J und G ohne 
gleichzeitiger Anwesenheit von anderen Farb- bzw. Modifikationsgenen 
spalten. 

F, zeigte, wie zu erwarten, die Testafarbe Bister/Maisgelb: Cc J G b v. 
1936 wurden 1200 F.-Samen gesat, die im ganzen 1096 reife Samen 
gebende Individuen gaben. Die in bezug auf die Farben der Samen- 
schale erhaltenen Spaltungen sind in dem unten folgenden Spaltungs- 
schema zusammengestellt. Es bringt die bei freier Kombination der 
Gene zu erwartenden Individuenzahlen fiir die einzelnen Testafarben, 
die gefundenen und die Werte fiir D/m. 

Die gefundenen Resultate zeigen in dieser Kreuzung durchweg be- 
friedigende Ubereinstimmung mit den theoretisch erwarteten. D/m 
variiert zwischen 0,01 und 2,55. Die drei Gene C, J und G werden wahr- 
scheinlich unabhangig voneinander vererbt. Eine Mitteilung von F;- 
und F,-Resultaten erscheint hier ganz tberfliissig, da die gefundenen 
12 verschiedenen Farben bereits alle -- wenn auch nicht im Zusam- 








t 
% 
i 
5 
y 
Fi 











259 


XIV 


ZUR GENETIK VON PHASEOLUS VULGARIS. 





zs‘) 
re] 
zs°() 
19°9 
80° 
6e°Q) 
Ls) 
so°7 
Ta 
90°T 
0°] 
10°Q 


w/q 


‘20L “AN 6unznasy uoa *y ura q 69 [p99 WD qd spavjsog sap GBunjjods{[ny auapunjab pun ajajsnauy 


cl 


bP 


PST 
uapunjos 


ouey 
se“T¢ 


Tae 


aE] 


sehE 
SOL 
SOI 
26°R0E 
aa | 
se*TG 
se“T¢ 


aI FC] 
yee 


uanPIAIPU] 960I Pq 


aqg6fa 

SSIOMUTOY 

aqggloa 

sstaMysodg 

aq6hpa 
q[esuaprasyoy 
aqgfr? 

qlasste 

aqg6lan 
SSIOA\/SSIOMA SO}[AJOMYOSIH 
aqgla) 
SSIOMYIIAS/BIquejUlI}S 
aqé6rag 
q[a8uapresyoy/siomeyag 
Aqg9Lf 90 
Q[aBstv J /19}S 1g 
aqg6lp 

SSIOAA So}TAJOM ISIN 
aqgly 

Biqaejaiays 

aq6ry 

SsTOWBYIS 

“qggory) 

194sig 


aqavyeysay, 


6 \ 


y¢§ 
6¢ 


D6 
Be 


29 


Bg 
) gl 
BY 


y¢ 
Bg 


D> 6 





f Gl 


fg 


f ¥@ 





99 Ol 


ID 9 





WOMOUIVU q[esste-/19}sig 
aa qq 69 If 93 dd 
Wl 


18 


Hereditas XXV. 











260 HERBERT LAMPRECHT 





menhang wie hier — analysiert waren. Die Farbenwirkung des Gens 
G allein zusammen mit den Grundgenen, die vorher nur in einer 
Gri—gri spaltenden Kreuzung festgestellt wurde, wird hier bestatigt. 
Es bedingt die Testafarbe Speckweiss. Es ist dies ein Weiss mit ganz 
schwachem Einschlag von Graulich und Gelblich. Gleichzeitig bewirkt 
das Gen G braungelbe Farbung des Hilumrandes. Es verhalt sich in 
dieser Hinsicht demnach gleich wie die Gene J, Ins und B. Die Wir- 
kung des Gens G ist der von B, das die Testafarbe Veilchenartig Weiss 
bedingt, sehr 4hnlich. In Linien kénnen G und B unterschieden wer- 
den, in Kreuzungen, in denen beide gleichzeitig spalten, und wo so zarte 
Farben in der Regel noch durch andere Umstande, wie ungleiche Aus- 
reifung, sowie iiberhaupt verschiedene Konstitution etwas beeinflusst 
werden, dirften sie nicht sicher getrennt werden kénnen. In F; gaben 
Speckweisse Samen entweder konstante Nachkommen oder sie spal- 
teten, wie zu erwarten war, im Verhaltnis 3 Speckweiss : 1 Reinweiss 
(ohne gefarbten Hilumrand). 

Auch die Testafarbe Steinfarbig/Speckweiss, P Cc j G b v, ist frither 
nur in einer Gri—-gri spaltenden Kreuzung erhalten worden. Sie steht 
in voller Ubereinstimmung mit dem, was auf Grund der in der Einleitung 
mitgeteilten Cc-Farben zu erwarten war. Die dunkleren Flecken ent- 
sprechen der Formel CC jG bv, Steinfarbig, die hellere Grundfarbe 
ist Speckweiss, cc jG bv. In F; spalteten die Nachkommen nach Stein- 
farbig/Speckweiss, u. a. im Verhaltnis 1 Steinfarbig:2 Steinfarbig/ 
Speckweiss :1 Speckweiss, womit die genotypische Konstitution voll 
klargelegt erscheint. 


KREUZUNG NR. 337. TESTAFARBE REINWEISS 
xX REINWEISS. 


Der eine Elter dieser Kreuzung war die bereits friiher erwahnte 
Linie 201 aus Kreuzung Nr. 12, der die Formel PGricjg bur zu- 
kommt. Der andere Elter, Linie 204, stammt aus einer Kreuzung, in 
der die Ursprungspflanze zu dieser aus einer in F; im Verhaltnis 
3 Bister : 1 Reinweiss spaltenden Familie erhalten wurde. Diese Spal- 
tung betraf das Grundgen P. Danach sollte Linie 204 die Formel 
pCJGbv zukommen. Laut den mitgeteilten Formeln fiir die beiden 
Elternlinien sollten die auf der F,-Generation erhaltenen Samen die 
Konstitution Pp Cc Jj Gg b v haben und demnach die Testafarbe Bister/ 
Maisgelb marmoriert aufweisen. Dies traf auch zu. 

Dieses Ergebnis, dass eine Kreuzung zwischen zwei weisssamigen 
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Linien eine gefarbte F, gibt, bildet eine neue Bestatigung dafiir, dass das 
Grundgen P allein keine Farbung der Testa bedingt. Die meisten fri- 
heren Verfasser haben namlich dem Gen P eine solche Farbenwirkung 
zugeschrieben. P-Linien, die in allen Farb- und Modifikationsgenen 
rezessiv sind, kénnen ausgezeichnet als sog. Indikatorlinien verwendet 
werden, da sie bei Kreuzung mit p-Linien schon in F, die genetische 
Konstitution dieser klarlegen. 

In F;, 1937, wurden insgesamt 600 Samen gesat, die 550 voll aus- 
gereifte Pflanzen gaben. In gleicher Form wie fiir die vorige Kreuzung 
sind die Spaltungsresultate in der S. 261 mitgeteilten schematischen Dar- 
stellung wiedergegeben. 

Diese Kreuzung zeigt also, abgesehen von der Spaltung im Grund- 
gen P ganz die gleichen Resultate wie die vorige Kreuzung, Nr. 107. 
Die gefundenen und theoretisch erwarteten Spaltungszahlen zeigen 
durchweg gute Ubereinstimmung; D/m schwankte zwischen 0,06 und 
1,73. Die Spaltungsergebnisse bestatigen, was in Kr. 107 fiir die Farben 
Speckweiss und Steinfarbig/Speckweiss marmoriert gefunden worden ist. 
Als weiteres Resultat ist zu verzeichnen, dass die vier Gene P, C, J und 
G wahrscheinlich unabhangig voneinander vererbt werden. 


KREUZUNG NR. 126. TESTAFARBE GESCHWEFELTES 
WEISS X RHAMNINBRAUN. 


Ausgehend von der bereits bekannten genotypischen Konstitution 
dieser beiden Testafarben wurde diese Kreuzung ausgeftihrt, um samt- 
liche durch die Kombinationen der vier Gene C, J, G und B bedingten 
Testafarben kennen zu lernen. Die eine Elternlinie, L. 156, mit der 
Testafarbe Geschwefeltes Weiss stammt aus Kreuzung Nr. 83 [L. 23, 
P C cor XL. 29,P C Cor (siehe LAMPRECHT, 1934)] und entspricht der For- 
mel P C jg bv. Die andere Elternlinie, L. 157, stammt von einer Pflanze, 
ausgelesen aus einer in Ungarn aufgetretenen spontanen Kreuzung in 
der Sorte Flageolet Wachs. Sie hat die Testafarbe Rhamninbraun, der 
laut friiheren Untersuchungen die Formel Pc JGBv zukommt. Im 
iibrigen ist L. 157 ausgezeichnet durch Schnellwiichsigkeit und Gross- 
blattrigkeit. 

Der Bastard zwischen diesen beiden Linien sollte demnach die 
Formel PP Cc Jj Gg Bb vv und damit die Testafarbe Mineralbraun/ 
Rhamninbraun marmoriert haben. Damit stimmten auch die auf F;, 


erhaltenen Samen iiberein. 
Zur F,-Generation wurden 1200 Samen gesat, die im ganzen 1127 
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voll ausgereifte Pflanzen gaben. In dieser Kreuzung spalteten auch die 
beiden in der Einleitung erwahnten Modifikationsgene Vir und Och, 
die die Farbe Geschwefeltes Weiss, P C, in Russgriin bzw. Hell Loh- 
farben umwandeln. Von den in vorliegender Kreuzung in Frage kom- 
menden Farben werden ausserdem Ambraweiss, P C B, und auch Stein- 
farbig, P C G, durch Vir in Mattmiinzbronze umgewandelt, und durch 
das Gen Och werden diese beiden Farben zu Lohfarben modifiziert 
(bzgl. Vir vergleiche LAMPRECHT, 1933). Diese durch Vir und Och 
bedingten Farben werden am Schluss der Kreuzung, zusammen mit F;- 
Spaltungen besprochen. 

Abgesehen von den eben erwahnten zwei Modifikationsgenen hatten 
wir bei einer Aufspaltung in vier Genen (C, J, G und B) und bei Beriick- 
sichtigung der Cc-marmorierten Typen 24 verschiedene Kombinationen 
und Testafarben zu erwarten. Sicher konnten indessen nur 20 ver- 
schiedene Farben festgestellt werden. Die Erklarung hierfiir geben 
in einwandfreier Weise schon die in F, erhaltenen Spaltungszahlen, die 
in der folgenden Ubersicht gleichwie bei den friiheren Kreuzungen 
behandelt worden sind. 

Aus der Ubersicht ist folgendes zu entnehmen. Das Genpaar C—c 
spaltet im Verhialtnis 295 CC : 560 Cc : 272 cc, wahrend theoretisch er- 
wartet war: 281,75 : 563,50 : 281,75; D/m fiir 3C:1c—0,67. Fir das 
Genpaar J—j ergibt sich 842 J : 285 j mit D/m 0,2. In bezug auf die 
beiden Genpaare G—g und B—b kann nur fiir einen Teil der Kreuzung 
die Spaltung berechnet werden, da gewisse Genkombinationen mit G 
und B gleiche Testafarben geben. Bei Berechnung auf Grund des 
trennbaren Teiles der Kreuzung ergeben sich die Verhaltnisse 658 G : 
184g mit D/m = 2,11 und 626 B: 216 b mit D/m = 0,4, also in beiden 
Fallen noch befriedigende Ubereinstimmung mit dem theoretischen, 
monohybriden Verhialtnis 631,5 : 210,5 aufweisend. Samtliche fiir die 
einzelnen Farben gefundenen Spaltungszahlen zeigen iibrigens befrie- 
digende Ubereinstimmung mit den erwarteten und auch keine Ver- 
schiebung zugunsten der Elterntypen. Es sprechen also die Zahlen 
dieser Kreuzung dafiir, dass die Gene C, J, G und B unabhangig von- 
einander vererbt werden. 

Die F,-Spaltungsiibersicht zeigt uns ferner, dass die Testafarbe 
Steinfarbig durch zwei verschiedene Genkonstitutionen bedingt werden 
kann, namlich PC jGbv und PCjGBov. Die der letzteren entspre- 
chende Farbe ist vielleicht eine Ahnung dunkler, aber nicht sicher unter- 
scheidbar. Ganz Gleiches gilt, wie zu erwarten, fiir die entsprechenden, 
durch Heterozygotie in C bedingten marmorierten Farben. Weiter ist 
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ersichtlich, dass fiir die beiden Farben Steinfarbig und Ambraweiss sowie 
die entsprechenden C-Heterozygoten die gefundenen Individuenzahlen 
zusammengeschlagen wurden. Diese beiden Farben lassen sich sonst 
sicher voneinander unterscheiden. In vorliegender Kreuzung konnten 
sie aber wegen der Wirkung von Vir und Och nicht getrennt werden, 
denn sowohl Steinfarbig wie Ambraweiss wird durch diese Gene zu den 
gleichen Farben, namlich Mattmiinzbronze bzw.. Lohfarben, modifi- 
ziert. Hierauf soll unten zuriickgekommen werden. 

Weiter zeigt die Zusammenstellung, dass fiir die drei Genkon- 
stitutionen P G B, PG und P B die Zahlen vereinigt wurden. In reinen 
Linien mit im tibrigen gleicher Konstitution kénnen diese unterschieden 
werden: 


P B= Veilchenartig Weiss (s. LAMPRECHT, 1933) 
P G = Speckweiss 
P G B= Graulich Speckweiss. 


Letztere Farbe ist Speckweiss sehr ahnlich, hat aber etwas starkeren 
graulichen und gelblichen Einschlag. Alle drei Farben kénnen gemein- 
hin als Weisslich bezeichnet werden; alle drei haben gelbbraunen 
Hilumrand. Bei der Beurteilung in Kreuzungen, wo fast stets noch eine 
Reihe von anderen Genen spaltet und verschiedener Grad von Reifung 
sich geltend macht, lassen sie sich nicht sicher unterscheiden. 

Uber die Wirkung der beiden Modifikationsgene Vir und Och ist 
bisher folgendes bekannt (s. LAMPRECHT, 1933). Die Testafarbe Ge- 
schwefeltes Weiss, P C, wird durch Vir in dominanter Form zu Russ- 
griin abgedindert. Geschwefeltes Weiss ist demnach PC vir. In ana- 
loger Weise wird Ambraweiss, P C B, durch Vir in Mattmiinzbronze 
umgewandelt (1. c. Kreuzung 6 und 48). Auf die iibrigen dort ausge- 
spaltenen Testafarben, Miinzbronze, Havannabraun, Schamois, Roh- 
seidengelb, Miinzbronze/Havannabraun und Schamois/Rohseidengelb, 
hatte Vir keinen erkennbaren Einfluss. Daraus kann geschlossen wer- 
den, dass Vir nur auf C einen Einfluss hat, und dass dieser sich auch 
bei gleichzeitiger Anwesenheit von B geltend macht. Bei c bleibt der 
Effekt aus und ebenso bei J. Anwesenheit von C und j scheinen dem- 
nach Bedingung fiir die Manifestation von Vir zu sein. Uber das zweite 
Modifikationsgen Och wurde von mir kurz erwahnt (1933, S. 253), 
dass es Geschwefeltes Weiss in Gelblich Weiss (ochraceus) umwandelt. 
Diese Angabe ist zu berichtigen. Die von mir 1932 b, S. 3, beschriebene 
Farbe Gelblich Weiss wird durch ein rezessives Modifikationsgen (ev. 
zwei) bedingt. Dieses Gen will ich, abgeleitet von flavus = gelb, mit 
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dem Symbol flav belegen. Das Gen Och verwandelt dagegen Geschwe- 
feltes Weiss, PC, in Hell Lohfarben, wenn es in dominanter Form 
anwesend ist. Geschwefeltes Weiss kommt demnach die Formel 
P Coviroch Flav zu. Alles dies gilt auch fiir die in C heterozygoten 
Typen, die dann in der entsprechenden Farbe auf Weiss marmoriert 
sind. 

Hell Lohjarben (ohne Hilumrand) entspricht in OSTWALDs Farben- 
tafeln am nachsten 5 ni—5 pl, in RmwGway (1912) Tawny-Olive bis 
Clay-Color, zwei einander sehr nahestehende Farben, Tafel XXIX, 
17” O—i. 

Lohfarben (mit Hilumrand) ist etwas dunkler; OsTwALp 5 pl, 
RIDGWAY Tawny-Olive, Tafel XXIX, 17” i. Im Répertoire de Couleurs, 
OBERTHUR 1905, sind diese Farben nicht wiedergegeben. 

Von den bereits friiher (LAMPRECHT, 1933, S. 256 u. 257) beschrie- 
benen zwei Farben entspricht Russgriin (ohne Hilumrand) OsTwALD 
3 lg—3,5 pl, Ripaway XVI, 21’ i und Répert. de Coul. 296/1—4. Matt- 
miinzbronze (mit Hilumrand) OstwaLp 5 gr, RripGway XVI, 19’ k—j 
und Répert. de Coul. 296/3—4. 

In der vorliegenden Kreuzung haben ausser den in der Spaltungs- 
libersicht angefiihrten Testafarben noch diese vier sowie die entspre- 
chenden Cc-Heterozygoten ausgespaltet. Auf Grund der in F; erhal- 
tenen, unten mitgeteilten Resultate, wurden Russgriin und Hell Loh- 
farben, die beiden Farben ohne Hilumrand, in der Zusammenstellung 
mit Geschwefeltes Weiss vereinigt, Lohfarben und Mattmiinzbronze mit 
der Gruppe Steinfarbig + Ambraweiss, die entsprechenden Cc-Marmo- 
rierten mit Geschwefeltes Weiss/Weiss bzw. Steinfarbig/Speckweiss ++ 
Ambraweiss/Veilchenartig Weiss. 

Bei Vereinigung der in C homo- und heterozygoten Pflanzen ver- 
teilen sich die in der Zusammenstellung aufgefiihrten 22 mit Geschwe- 
feltes Weiss auf: 

13 Hell Lohfarben, 6 Russgriin und 3 Geschwefeltes Weiss, 
sowie die 193 Individuen der Gruppe Steinfarbig + Ambraweiss (CC 
und Cc) auf: 

134 Lohfarben, 37 Mattmiinzbronze, 16 Steinfarbig und 6 Ambra- 


weiss. 
Von der ersten Gruppe wurden in F; 7 Familien nach Hell Loh- 


farben und 3 nach Russgriin untersucht. Die ersten zeigten folgende 
Spaltungen: 
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3 Familien: 54 Hell Lohfarben : 12 Russgriin:5 Geschw. Weiss 


Erwartet: 52,50 » » : 13322 > : 4,37 > > 
D/m fiir 
123350 Of1 0,27 0,31 
2 Familien: 39 Hell Lohfarben:11 Russgriin 
Erwartet: 37,50 » » : 12,50 » 
D/m fiir 

a == ‘Oyo 
1 Familie: 17 Hell Lohfarben:9 Geschwefeltes Weiss 
Erwartet: 19,50 » > : 6,50 » » 
D/m fiir 

oo fas 


1 Familie mit 22 Individuen war konstant Hell Lohfarben. 

Von der zweiten Gruppe wurden in F; 17 Familien nach Loh- 
farben (mit gefarbtem Hilumrand) und 7 nach Mattmiinzbronze mit 
folgendem Resultat untersucht: 


4 Familien: 54 Lohfarben:17 Mattmiinzbr.:4 Steinf.:2 Ambraw. 


Erwartet: 61,1 » : 15,29 > >4,08 » :1,03 » 
D/m = 2,13 0,48 0,04 0,96 
: 7 Hell Lohfarben:3 Russgriin:0 Geschw. Weiss 
’ Erwartet: 4,08 » > : 1,03 > [0,31 =» > 
D/m = 1,48 1,97 0,58 
4 Familien: 57 Lohfarben:17 Steinf.:8 Ambraw.:6 Hell Lohfarb. 
Erwartet: 63,2 » [ie » 62 » 24,21 » > 
D/m = 1,43 0,05 1,88 0.89 
: 2 Geschwefeltes Weiss 
Erwartet: 1,40 » > 
D/m = 0,51 
2 Familien: 37. Lohfarben:15 Mattmiinzbronze 
Erwartet: 39,0 > : 13,0 » 
D/m fiir 
S24. Oisi 
2 Familien: 49 Lohfarben:10 Steinfarbig 
Erwartet: 44,25 » : 14,75 > 
D/m fiir 


Sot he 
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1 Familie: 21 Lohfarben:5 Ambraweiss 
Erwartet: 19,50 » : 6,50 » 
D/m fiir 

32: Oe 


2 Familien: 43. Lohfarben:19 Hell Lohfarben 
Erwartet: 46,50 > 215,50 » > 
D/m fiir 

aoe Bes 


2 Familien waren konstant Lohfarben mit zusammen 31 Individuen. 
2 Familien: 40 Mattmiinzbr.:14 Steinf.:2 Ambraw.:5 Russgriin 
Erwartet: 44,32 » : 11,82 » : 2,95 » > 2,95 » 

D/m = 1,22 0,70 0,57 1,22 


: 2. Geschwefeltes Weiss 


Erwartet: 0,99 » » 
D/m = 1,01 


1 Familie: 17 Mattmiinzbronze:9 Steinfarbig 
Erwartet: 19,50 » : 6,50 » 
D/m fiir 

3 ss 


2Fam.: 25 Mattmiinzbr. :6 Ambraw.: 10 Russgr.:4 Geschw. Weiss 
Erwart.: 25,31 » 28,44 > > 8,44 >» 22,81 => » 
D/m fiir 

9:3:3:1= 0,09 0,93 0,59 0,74 


2 Familien mit 37 Individuen waren konstant Mattmiinzbronze. 


Die in F; erhaltenen Resultate zeigen folgendes: 

1) Das Gen Och dominiert iiber Vir. 

2) Das Gen Och hat allein auf Geschwefeltes Weiss, P C, denselben 
Einfluss wie auf Russgriin, P C Vir. In beiden Fallen resultiert Hell 
Lohfarben. 

3) Och ist also epistatisch zu Vir, und Vir umgekehrt hypostatisch 
zu Och, was sich im Spaltungsverhaltnis 12 Hell Lohfarben : 3 Russ- 
griin : 1 Geschwefeltes Weiss kundgibt. 

4) Die Testafarben Steinfarbig, mit den beiden Formeln PC Gb 
und P CGB, sowie Ambraweiss, P C g B, werden durch Vir in Matt- 
miinzbronze, durch Och allein sowie auch durch Och + Vir gemein- 
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sam in Lohfarben (mit Gelbbraunem Hilumrand) umgewandelt. Auch 
hier bekundigt sich demnach die Epistasie von Och iiber Vir. 

Auf Grund dieser Feststellungen kann fiir die durch Vir und Och 
zusammen mit den Genen C (konstant), G und B bedingte Aufspaltung 
folgendes Schema aufgestellt werden. 


81 Och Lohfarben ° 
108 Vir CGB Vir Och 
27 och Mattminzbronze 
CGB Vir och 
27 Och Lohfarben 
C GB vir Och 
9 och Steinfarbig 
C GB vir och 


27 Och Lohfarben 
C Gb Vir Och 
9 och Mattmiinzbronze 
C G b Vir och 
9 Och Lohfarben 
C G b vir Och 
F,: 3 och Steinfarbig 
PP CC Gg Bb Virvir C Gb vir och 
Ochoch, Lohfarben 97 Och Lohfarben 
C g B Vir Och 
9 och Mattminzbronze 
C g B Vir och 
9 Och Lohfarben 
C g B vir Och 
3 och Ambraweiss 
C g B vir och 


9 Och Hell Lohfarben 
Cg b Vir Och 
3 och Russgriin 
C g b Vir och 
3 Och Hell Lohfarben 
Cg bvir Och 
1 och Geschwefeltes Weiss 
Cg b vir och 














Berechnet man auf Grund dieses Schemas das fiir den in G, B, Vir 
und Och heterozygoten Bastard zu erwartende Spaltungsverhiltnis, so 
findet man: 180 Lohfarben :45 Mattmiinzbronze : 12 Steinfarbig : 3 
Ambraweiss : 12 Hell Lohfarben : 3 Russgriin : 1 Geschwefeltes Weiss 
(Kombinationszahl = 256). Nach diesem Verhaltnis wurden die fiir 
die oben mitgeteilten ersten vier Familien (nach Lohfarben) erwarteten 
Spaltungszahlen errechnet. Wie ersichtlich, stimmen diese mit den 
‘gefundenen Zahlen befriedigend iiberein. D/m schwankte zwischen 
0,04 und 2,13. Gleiches gilt fiir die zweite Gruppe von vier Familien nach 
Lohfarben sowie fiir die erste Gruppe von zwei Familien nach Matt- 
miinzbronze. Erstere spaltet in den drei Genen G, B und Och, woraus 
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folgendes Verhaltnis resultiert: 45 Lohfarben : 12 Steinfarbig : 3 Ambra- 
weiss :3 Hell Lohfarben : 1 Geschwefeltes Weiss, letztere in G, B und 
Vir nach dem Verhaltnis 45 Mattmiinzbronze : 12 Steinfarbig : 3 Am- 
braweiss : 3 Russgriin : 1 Geschwefeltes Weiss. Auch in diesen beiden 
Familiengruppen besteht gute Ubereinstimmung mit den gefundenen 
Zahlen. Auf Heterozygotie in C wurde hierbei, wie bereits friiher er- 
wahnt, keine Riicksicht genommen. 

Die vorliegende Kreuzung, Geschwefeltes Weiss > Rhamninbraun, 
Nr. 126, hat uns den Beweis fiir die Beziehungen zwischen genotypi- 
scher Konstitution und Farbe der Samenschale fiir folgende neue FAalle 
erbracht: 


PCICRe : 

PCjGbv = Steinfarbig 

PGejemel  ... wl = 
PCcjGbv | = Steinfarbig/Speckweiss 


PcjGBv = Graulich Speckweiss 
PCjGBvVir Och 
PCjGBovir Och 
PCjGbov Vir Och 
PCjGbovovir Och 
PCjgBvVir Och 
PCjg Bu vir Och 
P CcjGBv Vir Och 
PCcjG Bo vir Och 
P CcjG bv Vir Och| =Lohfarben (mit gelbbr. Hilr.)/Speckweiss 
PCcjGbovvir Och marmoriert 

PCcjg Bv Vir Och 
P Ccjg Bv vir Och 
PCjgbv Vir Och 
PCjgbv vir Och 


P Ccjg bv Vir Och| = Hell Lohfarben (ungef. Hir.)/Weiss 


= Lohfarben (mit gelbbraunem Hilumrand) 





= Hell Lohfarben (ungefarbter Hilumrand) 





PCcjgbvvir Och marmoriert 

PCjGBvVir och 

PCjGbvViroch | = Mattmiinzbronze 

PCjgBv Vir och 

PCcjGBv Vir och 

P CcjG bv Vir och} = Mattmiinzbronze/Speckweiss marmoriert 


PCcjg Bv Vir och 








ee 
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Ein Effekt von Vir und Och konnte nur auf CC und Cc festgestellt 
werden. Die gleichzeitige Anwesenheit von G oder B oder beider dieser 
Gene hat auf die Ausbildung der durch Vir und Och bedingten Farben 
nur einen geringen Einfluss. Die Farben werden ein wenig dunkler; 
es scheint sich um einen reinen Additionseffekt zu handeln. Einen deut- 
lichen Unterschied bildet in diesen Fallen die Braungelbe Farbung des 
Hilumrandes, verursacht durch G bzw. B. In allen Fallen wo J domi- 
nant oder c rezessiv war, konnte keinerlei Wirkung von Vir und Och 
beobachtet werden. 

Den beiden Elternlinien dieser Kreuzung kommen, mit Hinblick 
auf die Kreuzungsergebnisse, fiir Testafarbe folgende Formeln zu: 


L. 156, Geschwefeltes Weiss = PC jg bur vir och Flav, 
L. 157, Rhamninbraun=PcJG Bor Vir Och Flav. 


Im Anschluss an vorstehend behandelte Kreuzung sei erwahnt, 
dass eine andere Kreuzung, Nr. 7, mit Ausnahme des Gens Flav, ganz 
dieselben Spaltungsresultate gezeigt hat. Diese Kreuzung wurde aus- 
gefiihrt zwischen L. 29, Geschwefeltes Weiss, aus der franzdsischen 
Brechbohnensorte de la Chine, und L.30, Rhamninbraun, aus der 
franzésischen Brechbohnensorte Lyonais. Ausser den oben besproche- 
nen Farben traten in dieser nur noch zwei andere auf, namlich die 
schon friiher behandelte Testafarbe Gelblich Weiss P C flav sowie eine 
noch nicht ver6ffentlichte Farbe: Hell Antimongelb. In OSTWALD ent- 
spricht diese am nachsten Tafel 4 ia, ist aber etwas mehr Graulich, in 
Répertoire de Couleurs Terre de Sienne naturelle, Taf. 329/1, aber auch 
mehr Graulich, in RIDGWAY ist sie gut wiedergegeben: Antimony Yellow, 
Taf. XV, 17° b. Nach den wenigen bisher ausgespaltenen Individuen 
zu urteilen kommt ihr die Formel P C jG flav bzw. P Cj GB flav zu. 
Die Elternlinie Nr. 30 hatte demnach die Formel: Pc JG Bur Vir Och 
flav. 


KREUZUNG NR. 118 TESTAFARBE ROHSEIDENGELB 
X RHAMNINBRAUN. 


Diese Kreuzung bringt keine neuen Resultate sondern nur eine 
Bestatigung bereits bekannter, weshalb sie nur kurz erwahnt werden 
soll. Der eine Elter war Linie 27, Rohseidengelb, aus der franzésischen 
Wachsbohnensorte De Digoin, der andere der eine Elter von Kreuzung 
126, Linie 157. L. 27 hat — soweit bekannt — die Formel PcJg bur, 
L.157 PcJGBovrVir OchFlav. F, gab, wie zu erwarten, einfarbig 
Rhamninbraune Samen. In F, wurde folgendes Resultat erhalten: 
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Gefunden : 401 Rhamninbr.: 168 Maisgelb : 139 Havannabr.:58 Rohseidengelb 


Erwartet : 430,87 » :143,62 =» : 143,62 » : 47,87 » 
D a 

rang haa ay 2,26 0,43 1,51 
Genen- 

spaltung :9 JGB :3 JGb :3 JgB :1 Jgb 


Die gefundene Spaltung stimmt mit der theoretisch erwarteten gut 
tiberein. Von einer Wirkung der Modifikationsgene Vir und Och, die 
wenigstens vom einen Elter in die Kreuzung eingefiihrt wurden, konnte 
nichts wahrgenommen werden. Dies steht mit der friiher gemachten 
Annahme in Ubereinstimmung, dass das Gen J die Wirkung von Vir 
und Och aufhebt. 


KREUZUNG NR. 128. TESTAFARBE MAISGELB 
xX RHAMNINBRAUN. 


Auch diese Kreuzung soll nur fliichtig erwahnt werden. Der eine 
Elter war wiederum L. 157, Rhamninbraun, der andere war L. 42 aus 
der bekannten deutschen fadenlosen Brechbohnensorte Hundert fiir 
Eine. Letztere hat die Testafarbe Maisgelb, entsprechend der Formel 
PcJGbovr. F, hatte also gleichwie in voriger Kreuzung einfarbig 
Rhamninbraune Samen. Und F, spaltete, wie zu erwarten, nur im 
Genpaar B—b. Die 468 Individuen spalteten nach 328 Rhamninbraun, 
JGB, : 140 Maisgelb, JGb. D/m fiir 3 : 1 = 2,46, also noch befriedigende 
Ubereinstimmung anzeigend. Auch hier war keine Wirkung von Vir 
und Och wahrzunehmen. 


KREUZUNG NR. 242. TESTAFARBE SCHAMOIS 
xX RHAMNINBRAUN. 


Auch diese Kreuzung kann kurz behandelt werden. Der eine Elter, 
Rhamninbraun war wiederum L.157, PcJGBuvur Vir Och Flav, der 
andere, L. 161, stammt aus der friihen Wachsbohne Express von W. 
Weibull, Landskrona, und hat die Testafarbe Schamois, PC Jg bur. 
Die Samen der ersten Generation zeigten die Farbe Mineralbraun/ 
Rhamninbraun marmoriert, was auf Grund der Formeln der Eltern- 
linien zu erwarten war: PCcJjGg Bbur. Die F.-Aufspaltung ist in 
der folgenden Ubersicht wiedergegeben (S. 273). 

Zur Spaltungsiibersicht ist wenig hinzuzufiigen. Die gefundenen 
und erwarteten Individuenzahlen fiir die verschiedenen Testafarben 
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zeigen durchweg gute Ubereinstimmung. Ein Effekt von Vir und Och 
ist nicht zutage getreten, da simtliche Pflanzen J dominant in ihrer 
Konstitution hatten. 


KREUZUNG NR. 372. TESTAFARBE ROHSEIDENGELB 
XxX GRAULICH GLAUCESCENS. 


Der eine Elter dieser Kreuzung war die in Kreuzung Nr. 118 er- 
wahnte L. 27 aus Digoin, der andere, L. 129, stammt aus einer spontanen 
Kreuzung, angetroffen in Flageolet Wachs. Die Samenfarbe dieser 
Linie gleicht Graulich Speckweiss, hat aber iiberdies einen Griinlich- 
Blaugrauen Anflug, der besonders in der Nahe des Hilumrandes deut- 
lich ausgebildet ist. Die Starke dieses Anfluges variiert ziemlich stark. 
Da die Bliitenfarbe dieser Linie Bischoffsviolett ist, soll sie (s. LAMP- 
RECHT, 1935) V in ihrer Konstitution haben. Wie sich herausgestellt 
hat, ist es das Gen V, das den Griinlich-Blaugrauen Anflug verursacht. 
Ich nenne diese Testafarbe Graulich Glaucescens. 

Wenn die Annahme richtig ist, dass die Grundfarbe der Testa von 
L. 129 Graulich Speckweiss ist und der Glaucescens-Anflug durch V 
bedingt wird, so wire ihr (vgl. die vorstehend in Kr. 126 erhaltenen 
Resultate) die Formel P cj G BV r zuzuschreiben. Da der andere Elter 
Rohseidengelbe Testafarbe, Pc Jg bur, zeigt, sollte die Testafarbe der 
auf F, erhaltenen Samen Graulich Indigo, Pc J GBVr, sein. Dies ist 
auch der Fall gewesen. Die Bliitenfarbe von F, war etwas heller als 
Bischoffsviolett, Malva, welch letztere Farbe durch Heterozygotie in V 
verursacht wird (s. LAMPRECHT, 1935). 

Als F, wurden 760 Samen gesat, die insgesamt 708 voll ausgereifte 
Pflanzen gaben. Die in bezug auf Testafarbe gefundenen Spaltungs- 
resultate sind in der folgenden Ubersicht vereinigt. Bei Richtigkeit der 
oben fiir die Elternlinien angefiihrten Formeln ist eine Spaltung in vier 
Genen zu erwarten. Heterozygotmarmorierte, also Cc-Samen, sollen nicht 
vorkommen, da beide Eltern cc haben. Damit stimmen die Resultate 
iiberein. Auch sind keine Wirkungen ev. vorhandener Modifikations- 
gene (Vir, Och, flav) beobachtet worden, was hier sowohl auf das Fehlen 
solcher als auch auf die Konstitution cc zuriickgefiihrt werden k6nnte. 
Diese wirken ja nur auf C. 

Bei einer Spaltung in vier Genen sind 16 verschiedene homozygote 
Typen zu erwarten. An sicher verschiedenen Testafarben wurden in- 
dessen nur 12 gefunden. Wie aus der Ubersicht hervorgeht, beruht 
dies darauf, dass es zwei Gruppen von je drei Konstitutionen gibt, die 
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praktisch genommen gleiche Testafarbe verursachen. Die erste Gruppe 
wurde bereits in Kreuzung Nr. 126 gefunden und besprochen. Es sind 
dies die Farben Graulich Speckweiss, P cj GB, Speckweiss, PcjGb 
und Veilchenartig Weiss, P cjg B, die nur als reine Linien mit i. i. 
etwa gleicher Konstitution auseinandergehalten werden kénnen, was 
bei Ausspaltung in Kreuzungen unmdglich erscheint. Eine ganz analoge 
Gruppe wird erhalten, wenn zu diesen drei Typen in ihrer Konstitution 
V hinzukommt. Aus der Spaltungsiibersicht fiir Kr. 372 geht hervor, 
dass die den beiden Formeln P cj Gb V und P cjg B V entsprechenden 
Farben als Glaucescens bezeichnet worden sind. Diese sind, soweit ich 
bisher sehen kann, auch als Linien nicht unterscheidbar. Graulich 
Glaucescens, P cj G B V, ist dagegen etwas dunkler und kann als Linie 
von Glaucescens unterschieden werden. In spaltendem Material k6nnen 
diese drei Typen nicht gegeneinander abgegrenzt werden. Die Testa- 
farbe Blass Glaucescens ist dagegen leicht von den eben genannten zu 
unterscheiden, da sie zum Unterschied von diesen ungefarbten Hilum- 
rand hat. 

Die Testafarbe der Elternlinie, 129, ist friiher beschrieben worden. 
Glaucescens (mit Hilumrand) hat das Aussehen von Speckweiss mit 
einem Griinlich-Blaugrauen, mehr oder weniger deutlichen Anflug. Am 
starksten ist dieser in der Nahe des Hilumrandes. Er kann auch so 
schwach sein, dass man die Samen fiir Speckweiss bzw. Veilchenartig 
Weiss halten kénnte. Solchenfalls ist die Klassifikation jedoch immer 
auf Grund der Bliitenfarbe sicher, denn diese ist bei Glaucescens Bi- 
schoffsviolett, nicht Weiss oder Laeliafarbig, bedingt durch die pleio- 
trope Wirkung von V. Blass Glaucescens, PV, hat ganz denselben 
Anflug auf Reinweiss. Bei sehr schwacher Ausbildung des Anfluges 
ist auch hier die Bliitenfarbe entscheidend. Damit ist auch die Wirkung 
des Farbgens V allein zusammen mit den Grundgenen P und Gri fest- 
gestellt. Fiir das Gen V gilt allgemein, dass seine Wirkung auf die 
Testafarbe im Verlaufe des Reifeprozesses der Samen immer zuletzt 
sich geltend macht. Damit ist auch haufig eine Ungleichmassigkeit, 
eine Variabilitat in der Ausbildung der V-Testafarben zu beobachten. 

In der Zusammenstellung kommen u. a. auch die beiden Farben 
Eisenhutviolett und Dkl. Indigo vor. Diese wurden zuerst von PRAKKEN 
(1934) ver6ffentlicht und folgendermassen charakterisiert: Pale yellow- 
ish tinged with plumbago violet. Ausbildung des Anflugs stark variie- 
rend. Die violettblaue Farbe ist Ripaway Taf. XLIX 53”” a—c, 57”” 
a—c und L6””’ a—c (Violet Plumbeous, Light Varleys Gray, Deep 
Plumbago Gray). Nach PRAKKEN soll diese Farbe durch PcJgbV 











ZUR GENETIK VON PHASEOLUS VULGARIS. XIV 217 





bedingt sein. Meine hier fiir diese Konstitution erhaltene Farbe ist 
weniger Graublau als PRAKKENs. Sie entspricht bei guter Ausbildung 
Eisenhutviolett, Répert. de Coul. 199/1—2 und RipGway Taf. XLIV, 
65°” b—c, Light Vinaceous Purple. Die zweite Farbe, Dunkel Indigo, 
wird von PRAKKEN als Gray brown tinged with slate blue bezeichnet. 
Die dunkleste, am besten ausgebildete blaue Farbe soll RipGway Taf. 
XLVIII 43”” 1, Slate colours, und im Répert. de Coul. zwischen Indigo, 
231/3 und Blaulich Schwarz, 348/2, liegen. Damit stimmen meine 
Farben gut tberein, und von letzterer Arbeit wurde auch die Bezeich- 
nung Dkl. Indigo gewahlt. 
Um die folgenden vier, stark variierenden Testafarben: 


Eisenhutviolett, Pc J gb V 
Ageratumblau, Pc J GbV 
Dunkel Indigo, Pc J g BV 
Graulich Indigo, Pc J G BV 


sicher beurteilen zu kénnen, ist es nur notwendig stets eingedenk zu 
sein, mit welcher Grundfarbe zusammen V diese Farbe bedingt. Es 
sind dies in gleicher Reihenfolge wie diese: Rohseidengelb, P J, Mais- 
gelb, P JG, Havannabraun, P J B, und Rhamninbraun, PJGB. Sind 
die vier V-Farben gut ausgebildet, so bestehen keine Schwierigkeiten, 
sind diese nur als mehr oder weniger deutlicher Anflug vorhanden, so 
geben die Grundfarben, bedingt durch die tibrigen Farbgene ohne V, 
sicheren Aufschluss. Treten diese vier Farben als Grundfarben in Cc- 
marmorierten Samen auf, so ist der Effekt von V fast stets schwach 
erkennbar. Man hat also in diesen Fallen stets mit den vier Grund- 
farben ohne V und einem schwachen Anflug der entsprechenden Farbe 
mit V zu rechnen. 

Neu klargelegt in ihrem Verhaltnis zur genotypischen Konstitution 
wurden in vorliegender Kreuzung, Nr. 372, folgende Testafarben: 


Blass Glaucescens (Hilumrand nicht gefarbt): P cjg b V, 
Glaucescens (Hilumrand braungelb): Pc] Gb V und Pcjg BV, 
Graulich Glaucescens (Hilumrand braungelb): P cj G BV. 


Erwahnt sei, dass mir diese Testafarben schon jahrelang durch 
Ausspaltung in mehreren Generationen aus spontanen Kreuzungen be- 
kannt gewesen sind, im sicheren Zusammenhang mit den fiinf Farb- 
genen C, J, G, B und V war dies natiirlich erst durch Kreuzungen wie 
die vorliegende mdglich. 
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F,: 
PP Ce JJ gg Bb Vv 


3 2 
Schwarz/Indigo marmoriert 








12 B 
(13,68) 
16 CC 
(17,20) 
mit einfarbiger 4b 
Testa (3,50) 
24 B 
(22,26) 
32 Cc 
. 29,30) 
F mit ne 8 b 
marmorierter (7,00) 
Testa 
12 B 
(12,72) 
16 cc 
(17,50) 
mit einfarbiger 4b 
Testa (4,74) 





o wo © 


— 


V 


< 


i} 


=< 


Schematische Darstellung der Aufspaltung des Bastards 


— gefunden: 10,18 
— gefunden: 3,50 
— gefunden: 1,91 
— gefunden: 1,59 
— gefunden: 15,27 
— gefunden: 7,00 
— gefunden: 4,45 
— gefunden: 2,54 
— gefunden: 11,12 
— gefunden: 1,59 
— gefunden: 4,14 
— gefunden: 0,64 


Schwarz 

PP CC JJ gg BB VV 
Miinzbronze 

PP CC JJ gg BB vv 
Veilchenviolett 

PP CC JJ gg bb VV 
Schamois 

PP CC JJ gg bb vu 


Schwarz/Indigo 

PP Cc JJ gg BB VV 
Miinzbronze/Havannabraun 
PP Cc JJ gg BB vv 
Veilchenviolett/Eisenhutviolett 
PP Cc JJ gg bb VV 
Schamois/Rohseidengelb 

PP Cc JJ gg bb vv 


Dkl. Indigo 

PP cc JJ gg BB VV 
Havannabraun 

PP cc JJ gg BB vv 

Eisenhutviolett 

PP cc JJ gg bb VV 

Rohseidengelb 

PP ce JJ gg bb vu 


PP Ce JJ gg Bb Vv in F, der Kreuzung Nr. 37. 


(Die in Klammern und vor den Farbnamen mitgeteilten Zahlen entsprechen den tatsachlich erhaltenen, 
umgerechnet auf die Kombinationszahl 64.) 
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TABELLE 1. Spaltungen von Dkl. Indigo in F; der Kreuzung Nr. 37. 
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Spaltung in F, 
Genotypus in F, Familien- 
Nr. Dkl. | Eisenhut-| Havanna-| Rohsei- iia 
Indigo violett braun | dengelb 
PP cc JJ gg Bb Vv | 9048 16 lin ae 10 2 31 
9051 8 5 3 1 17 
9055 6 | 1 > | 2 10 
on7 | 122 «| «6 an ae 
9059 i} | 6 1 | 1 15 
Summen: ............ -- 49 21 17 7 | 94 
Erwartet: ............ — 52,88 17,62 17,62 5,88 | — 
D/m fiir 9:3:3:1 — 0,32 | 0,89 0,16 O48 | — 
PP cc JJ gg BBVv | 9049 | 11 - 5 —— 
9050 | 15 ~ 4 | - | # 
9052 | 15 ne & | -— | 2m 
9044 | 12 tee  ) .« | 
Summen: ............ | 9 — 53 = — 1. = 73 
Erwartet: ............ = 54,75 — 18,2 | sr — 
D/m fiir 3:1 ...... — 0,49 — — | — — 
PP cc JJ gg Bb VV 9053 19 6 — a 25 
9056 14 6 _ _ 20 
9064 31 10 oe — 41 
Summen.: ............ _ 64 22 _ — |! 86 
Erwartet:............ — 65,50 21,50 — oa ; o— 
D/m fir 3:1 ...... — 0,37 | — — —- | — 




















TABELLE 2. Spaltung von Eisenhutviolett in F; der Kreuzung Nr. 37. 

















| Sip sash tiwneg bn Ff, 
Genotypus in F, eal 
Nr. Eisenhut- | Rohseiden- 
: Summe 
violett gelb 
PP cc JJ gg bb Vv 9058 12 7 19 
9060 21 8 29 
9061 21 6 27 
9062 14 9 ; 2 
9063 | 8 | 4 12 
SuUMMEN: ........esseeeeeeeee os 76 | . 34 110 
Erwartet: ..............ssc000 — 82,50 27,50 — 
DOTA SoD eco ckscobeatsecs — 1,43 _ | — 
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KREUZUNG NR. 37. TESTAFARBE SCHWARZ 
: X ROHSEIDENGELB. 


Diese Kreuzung wurde ausgefiihrt zwischen L. 24 aus der franzési- 
schen Wachsbohnensorte Merveille du Marché und der schon friiher 
genannten L. 27 aus De Digoin. Diese hat die Formel PcJg bv. Die 
Konstitution von L. 24, PC Jg BV, ist von mir friher in Kreuzung 4 
nachgewiesen worden (LAMPRECHT, 1932a). Die auf F, erhaltenen 
Samen sollten demnach die Konstitution PP Cc JJ gg Bb Vv und damit 
die Farbe Schwarz/Indigo haben, was zutraf. 

Die erhaltenen Resultate kénnen ganz kurz behandelt werden. 
F, ist auf S. 278 in der schematischen Darstellung wiedergegeben und 
zeigt genau die zu erwartenden Spaltungsresultate. Wir finden dort 
die beiden Testafarben Schwarz/Indigo und Veilchenviolett/Eisealiut- 
violett sowie die diesen entsprechenden CC- und cc-Homozygoten im 
Zusammenhang ausspalten. Einen bindenden Beweis fiir die Genotypen 
von Dkl. Indigo und Eisenhutviolett liefern Tab. 1 und 2. Tab. 1 zeigt 
in F; dieser Kreuzung die drei méglichen Aufspaltungen von Dkl. 
Indigo und Tab. 2 die — in vorliegender Kreuzung — einzigmdégliche 
Spaltung von Eisenhutviolett. Bei Dkl. Indigo handelt es sich um 
Spaltung in den beiden Genpaaren B—b und V—2, bei Eisenhutviolett 
nur in V—v. 


KREUZUNG NR. 378. TESTAFARBE KANARIENGELB 
X REINWEISS. 


Das Gen Ins fiir Testafarbe ist von mir (LAMPRECHT, 1936) auf 
Grund folgender Spaltung in F, von Kr. 162 aufgestellt worden: 


Gefunden Erwartet D/m 
EMMIGIS HN ooo Spe eice Sake cats 167 179,47 1,03 
Schamois/Rohseidengelb ...... 363 358,95 0,26 
Rohseidengelb .............. 188 179,47 0,70 
Geschwefeltes Weiss ......... 15 11,96 0,88 
Geschwefeltes Weiss/Weiss .... 24 23,93 0,01 
Reinweiss (Gri) ............. 14 39 , 
Reinweiss (gri) ............. si head ~_ 
Graulich Weiss ............. 232 239,30 0,55 


Die Berechnung der oben angefiihrten erwarteten Zahlen erfolgte unter 
der Annahme, dass es zwei Gene fiir Rohseidengelb gibt, J und Ins, 
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dass tiberdies C—c und Gri—gri monohybrid spalten und dass alle 
C gri und cgri-Samen Reinweisse Farbe haben. Der exakte Beweis 
fiir diese Annahmen wurde in oben genannter Arbeit auf Grund der 
F;-Spaltungen erbracht, auf die hier verwiesen sei. Wie ersichtlich 
bestelit mit den gefundenen Zahlen gute Ubereinstimmung. Die Spal- 
tung ist fiir die theoretische Unterlage signifikativ. 

Die Testafarben Schamois und Schamois/Rohseidengelb zeigten 
etwa die iibliche Variation. Unter den Rohseidengelben Samen war 
die Variation indessen grésser als gewOhnlich. Namentlich wurde ein 
Teil der Samen dieser Farbe als besonders hell bezeichnet. Diese 
hatten auch eine mattere Oberflache als die sonst stets stark glanzen- 
den J-Samen. Diese Samen wurden nun, nachdem sie drei Jahre auf- 
bewahrt gewesen, neuerdings durchgegangen. Hierbei stellte sich her- 
aus, dass sie von J-Samen und damit auch von den J Jns-Samen ganz 
verschieden waren. Wie bereits in meiner ersten Arbeit (1932 a) hin- 
sichtlich Rohseidengelb hervorgehoben worden ist, dunkelt diese Farbe 
stark nach. In wenigen Jahren geht ihre Farbe iiber Dunkel Rohseiden- 
gelb und Isabellfarbig in Abgestorben Laubfarbig, Répert. de Couleurs 
321/3, iiber. Und ganz dasselbe gilt fiir CJ-Samen, also fiir die Farbe 
Schamois. 

Die in Kreuzung 162 gefundenen Hell Rohseidengelben, etwas 
matteren Samen behielten ihre Farbe dagegen anscheinend ganz un- 
verandert bei. Die Farbe Hell Rohseidengelb ist also auf das Gen Ins 
zuriickzufiihren. Dieses steht in seiner Wirkung mit den Grundgenen 
P und Gri jener der Gene G und B naher als der von J. G bedingt 
Speckweiss, B Veilchenartig Weiss, Ins eine Farbe zwischen Speck- 
weiss und Rohseidengelb. Die drei durch G, B und Ins bedingten Testa- 
farben zeigen kein Nachdunkeln und keine unter ihnen verursacht star- 
ken Glanz der Testa. Zusammen mit J haben sie indessen ganz ver- 
schiedene Wirkung. J Ins ist Rohseidengelb (vielleicht etwas dunkler 
als gewohnlich), J G ist Maisgelb und J B ist Havannabraun, demnach 
stark voneinander abweichende Farben. 

Bei Besprechung der Resultate, die zur Aufstellung des Gens /ns 
gefiihrt haben, wurde noch eine Kreuzung, Nr. 133, kurz erwahnt. 
Diese ward ausgefiihrt zwischen L.62, die aus einer aus dem Kenia- 
gebiet in Afrika stammenden Sorte entnommen wurde und L. 130 aus 
der bekannten Brechbohnensorte Hinrichs Riesen. L.130 hat die 
Formel P cj RS, sie ist also Triibrosa auf Reinweiss gestreift. C und R 
sind sehr stark gekoppelt. S wirkt nur bei Anwesenheit von R. Die 
Formel von L.62 war unbekannt. Die Samen zeigten ein sehr leb- 
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haftes Schamois, das am besten mit Dkl. Kanariengelb iibereinstimmt. 
Répert. de Couleurs 17/3—4, OstTwaLp Taf. 1, 5 pe und RipGway am 
nichsten Wax Yellow, Taf. XVI 21’ a. In Kreuzung 133 wurde fiir das 
Genpaar J—j eine Spaltung im Verhiltnis 988 J:71j mit D/m fiir 
3:10.61 gefunden. Ich klassifizierte daher auch diese Spaltung als 
auf die beiden Genpaare Ins und J zuriickzufiihrend. Ein exakter 
Beweis hierfiir lag in F, allerdings nicht vor, hauptsachlich wegen der 
starken Koppelung zwischen C und R, die eine Auflésung der Farbe 
Kanariengelb von L. 62 verhinderte. 

Ausgehend von diesen Beobachtungen wurde nun eine Kreuzung, 
Nr. 378, zwischen L. 62, Kanariengelb und L. 214, Pc jins g bur, aus- 
gefiihrt. F, zeigte, wie zu erwarten, die Testafarbe Kanariengelb/Roh- 
seidengelb marmoriert. In F, wurde nun eine Aufspaltung in Kanarien- 
gelb bis Schamois, Rohseidengelb, Hell Rohseidengelb, Geschwefeltes 
Weiss, Reinweiss und den entsprechenden Heterozygoten erwartet. Die 
in F, erhaltenen Spaltungen zeigten indessen das in folgender Uber- 
sicht (S. 283) wiedergegebene abweichende Bild. 

Wie ersichtlich muss Linie 62, Kanariengelb, ausser P, C und J 
noch ein Testafarbgen enthalten, das weder mit Ins noch mit G oder B 
identifiziert werden kann. Mit Ins kann es nicht identisch sein, da es 
zusammen mit C Ambraweiss und nicht Schamois gibt, und ferner da 
es mit dem Grundgen allein nicht Hell Rohseidengelb sondern Speck- 
weiss gibt. Mit G bzw. B kann es nicht identisch sein, da es zusam- 
men mit J Dkl. Rohseidengelb und nicht Maisgelb bzw. Havannabraun 
bedingt. Da es mit P und Gri allein Speckweiss verursacht, belege ich 
dieses neue Gen mit dem Symbol can, abgeleitet von canus = Graulich 
Weiss = Weisslich = Speckweiss. 

Ohne der volistandigen Auflésung in der Kreuzung Nr. 378, er- 
reicht durch Kreuzen mit der P-Indikatorlinie 214, ware es kaum mé6g- 
lich gewesen, dieses Gen Can sicher zu erfassen. Bei alleiniger Spal- 
tung z. B. in Ambraweiss und Speckweiss wiirde man es mit B identi- 
fiziert haben. Es sei hier besonders betont, dass eine sichere Beur- 
teilung der Farben dieser Kreuzung, die Unterschiede zwischen Kana- 
riengelb, Schamois und Ambraweiss, sorgfaltige Vergleichung der 
Samenproben bei gutem Tageslicht erfordert. Die Kanariengelbe Farbe 
ist mitunter nur in der Nahe des Hilumrandes ausgebildet. Dkl. Roh- 
seidengelb und Rohseidengelb konnten in der Kreuzung nicht sicher 
getrennt werden, als Linien gebaut diirfte dies méglich sein. 
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ZUSAMMENFASSUNG BISHER BEKANNTER RESULTATE 
UBER DIE VERERBUNG DER TESTAFARBE BEI 
PHASEOLUS VULGARIS. 


In dieser Ubersicht werden alle bisher und in vorliegender Arbeit 
neu ver6ffentlichten Resultate itiber den Zusammenhang zwischen Geno- 
typus und Testafarbe bei Phaseolus vulgaris, mit Ausnahme des Gens R, 
beriicksichtigt. Verschiedene Zeichnungen der Testa, wie Marmorie- 
rung, Streifung, Corona, Margo, Teilfarbigkeit usw. kommen hier also 
nicht in Betracht. 

Die fiir die Testafarbe allein verantwortlichen Gene kénnen in drei 
wesensverschiedene Gruppen eingeteilt werden. 

A. Grundgene: Ohne Anwesenheit dieser in dominanter Form 
kommt es iiberhaupt nicht zur Ausbildung von Farbe. Die Gene P 
und Gri. 

B. Farbgene: Diese verursachen in dominanter Form allein je 
eine bestimmte Testafarbe und auch in den meisten ihrer Kombina- 
tionen verschiedene Farben. Die Gene C, J, Ins, Can, G, B, V (und R). 

C. Modifikationsgene: Diese haben allein, zusammen mit den 
Grundgenen fiir Farbe keine Wirkung. Sie wirken nur auf das Farb- 
gen C und nur bei Rezessivitat in j. Uber Ins und Can kann diesbeziig- 
lich noch nichts ausgesagt werden. Die Gene Vir und Och sind domi- 
nant, flav ist rezessiv wirkend. 

Mit Ausnahme des Gens C (und R) haben samtliche angefiihrten 
Gene in dominant-homozygoter sowie in heterozygoter Form gleiche 
Wirkung. Cc bedingt stets Marmorierung, sog. Heterozygotmarmorie- 
rung, die nicht konstant erhalten werden kann. 

Die Gene C, V (und R) bedingen keine Farbung des Hilumrandes 
(mitunter kann etwas Farbe vom Rand desselben eindringen). Die iibri- 
gen Gene, J, Ins, Can, G und B, verursachen dagegen ausser einer be- 
stimmten Farbung der Testa immer auch gleichzeitig Gelbbraune (und 
in verschiedenen Kombinationen dunklere) Farbung des Hilumrandes. 
Sie haben diesbeziiglich pleiotrope Wirkung. Es gibt kein besonderes 
Hilumrandgen hierfiir, das etwa mit einem dieser stark gekoppelt ware. 

In der folgenden Ubersicht werden keine C-heterozygoten, mar- 
morierten Farben angefiihrt. Sie ergeben sich von selbst durch Kom- 
bination der CC-Farbe, die die dunkleren Flecken bildet, mit der ent- 
sprechenden cc-Farbe als Grund. Beispiel: P CC J G B = Mineralbraun, 
P cc JG B=Rhamninbraun, dann ist P Cc J GB=Mineralbraun auf 


Rhamninbraun marmoriert. 
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Jedes Farbgen wird nur in dominanter Form angefihrt. Die nicht 
angefiihrten Gene hat man sich also in rezessiver Form zu denken. Die 
Farbenbezeichnungen sind in deutscher und englischer Sprache ange- 
geben. In bezug auf ihre Wahl muss auf die speziellen Arbeiten ver- 
wiesen werden. (Die englischen entstammen grésstenteils der Arbeit 
von RipGway, 1912.) Die obige Einteilung in drei Gruppen wird bei- 
behalten. 

A. GRUNDGENE, 


P. In doppeltrezessiver Form, pp, Reinweiss, Pure White, gleich- 
gultig welche Kombinationen von Farb- und Modifikationsgenen vor- 
handen sind. In dominanter Form, P, Reinweiss, Pure White, wenn 
alle Farbgene rezessiv sind; mit dominanten Farbgenen verschiedene 
Testafarben (s. unten). 

Gri. In doppeltrezessiver Form, grigri, mit P und CC oder Cc 
Reinweiss, Pure White. In allen Kombinationen mit J, G und B Grau- 
lich Weiss mit ungefarbtem Hilumrand, Greyish White with uncoloured 
hilum margin. PGri ohne dominante Farbgene = Reinweiss, Pure 
White. Ubrige grigri-Kombinationen sind noch nicht untersucht. 


B. FARBGENE. 


Samtliche angefiihrten Farben gelten bei Dominanz in P und Gri 
und in bezug auf die c j-Kombinationen bei Rezessivitat in den Modi- 
fikationsgenen Vir und Och sowie Dominanz in Flav. 


C Geschwefeltes Weiss, Sulphur Yellow. 

J Rohseidengelb, Pale Ochraceous-Buff. 

Ins Hell Rohseidengelb, Light Buff. 

Can Speckweiss, Whitish. 

G Speckweiss, Whitish. 

B Veilchenartig Weiss, Whitish with pale lilac tinge. 

V Blass Glaucescens, Pale Glaucescens. 

C J Schamois, Cream Colour. 

C Ins Schamois, Cream Colour. 

C Can Ambraweiss, Light Colonial Buff. 

CG Steinfarbig, Stone Colour. 

C B Ambraweiss, Light Colonial Buff. 

CV Hell Umbra, Sayal Brown (genetische Analyse unverdffent- 
licht). 

J Ins Rohseidengelb, Pale Ochraceous-Buff. 

J Can Dkl. Rohseidengelb, Ochraceous-Buff. 
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JG Maisgelb, Maize Yellow. 

J B Havannabraun, Snuff Brown (bis Wood Brown). 
JV Ejisenhutviolett, Light Vinaceous Purple. 

GB Graulich Speckweiss, Greyish White. 

GV Glaucescens, Glaucescens. 

BV Glaucescens, Glaucescens. 

C J Ins Schamois, Cream Colour. 

C J Can Kanariengelb, Wax Yellow. 

CJG Bister, Raw Sienna. 

C JB Miinzbronze, Buffy Citrine. 

CJV DkI. Veilchenviolett, Dark Nigrosin Violet. 

C GB Steinfarbig, Stone Colour (genetische Analyse unveréffent- 


licht). 


J GB Rhamninbraun, Buckthorn Brown. 

J GV Ageratumblau, Dark Vinaceous Gray. 

J BV Dkl. Indigo, Dark Green-Blue Slate. 

CJGB Mineralbraun, Argus Brown. 

CJGV Kastanienbraun, Carob Brown. 

CJBV Reinschwarz, Black pure. 

C J Bb Vv Schwarzlich Chromgriin, Greenish Slate-Black. 
JGBV Graulich Indigo, Deep Slate-Green. 

CJGBV Reinschwarz, Black pure. 


C. MODIFIKATIONSGENE. 


Die drei Gene Vir, Och und Flav; wirksam nur bei Cj und C j- 


Kombinationen. Vir und Och wirken dominant, Flav rezessiv. 


Cj Vir Russgriin, Olive Lack. 

Cj Och Hell Lohfarben, Light Tawny Brown. 
C j flav Gelblich Weiss, Yellowish White. 

Cj Vir Och Hell Lohfarben, Light Tawny Brown. 
C jG Vir Mattmiinzbronze, Mat Buffy Citrine. 
C jG Och Lohfarben, Tawny Brown. 

C jG Vir Och Lohfarben, Tawny Brown. 

Cj BVir Mattmiinzbronze, Mat Buffy Citrine. 
C j B Och Lohfarben, Tawny Brown. 

C j B Vir Och Lohfarben, Tawny Brown. 

C jG BVir Mattmiinzbronze, Mat Buffy Citrine. 
CjGBOch Lohfarben, Tawny Brown. 

C jG BVir Och Lohfarben, Tawny Brown. 

C jG flav Hell Antimongelb, Antimony Yellow. 














ZUR GENETIK VON PHASEOLUS VULGARIS, XIV 287 





Von den méglichen Genkombinationen von C, J, G, B und V sind 
nun, wie ersichtlich, siamtliche mit Ausnahme von CV, CGB und 
C BV an der Hand von Genanalysen ver6ffentlicht. Von den neuen 
Genen Ins und Can fehlen natiirlich noch Analysen fiir die meisten 
Kombinationen, was auch fiir eine Reihe von Verbindungen mit den 
Modifikationsgenen (namentlich mit V) gilt. Diese sollen jedoch binnen 
kurzem erganzt werden. 

In diesem Zusammenhang muss noch ein von PRAKKEN (1934) 
ver6ffentlichtes Modifikationsgen, Sh (von shine factor), erwahnt wer- 
den. Laut PRAKKEN sollen alle sh sh-Kombinationen etwas blassere 
Farbe und besonders weniger glanzendes Aussehen haben. In vielen 
Fallen soll die Wirkung schwierig oder kaum, in anderen dagegen 
leichter wahrnehmbar sein. Selbst habe ich noch nicht Gelegenheit 
gehabt, dieses Genpaar Sh—sh sicher festzustellen. Zweifellos diirfte 
es aber laut PRAKKEN als ein Modifikationsgen und nicht als ein Farb- 
gen aufzufassen sein. 


SUMMARY. 


1. In the present paper the author records the results of 9 crosses, 
carried out in order to extend our knowledge of the inheritance of seed 
coat colour in Phaseolus vulgaris. Summarising earlier and new results 
the following facts are now known concerning the connection between 
genotype and phenotype with respect to seed coat colour. 

2. Fundamental genes: P and Gri. Seeds with pp have always 
white seed coats, no matter what genotypical constitution they may 
have otherwise. Seeds with P have white seed coats only if all the 
other colour-genes are present in double recessive dose. All individuals 
with grigri and one or more of the genes J, Ins, G and B develop seeds 
with a greyish white seed coat colour; PC grigri-seeds have white 
seed coat. 

3. Colour-genes: C, J, Ins, Can, G, B, V and R. With the ex- 
ception of R, all genes have been studied in the present paper. It is 
pointed out that Jns is not identical with J, as assumed in an earlier 
paper. Ins, together with P, causes the seed coat colour Light Buff, 
J Pale Ochraceous Buff, two colours difficult to distinguish. A certain 
difference, however, is that J-seeds darken very soon, whilst Ins-seeds 
do not seem to darken at all. The newly discovered gene Can causes, 
together with P, the seed coat colour Whitish with yellowish brown 
colour of the hilum margin, thus showing the same effect as the gene G. 
But in cooperation with CJ, Can causes the seed coat colour Wax 
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Yellow, G Raw Sienna, with J alone Can causes Ochraceous Buff, G on 
the other hand Maize Yellow. 

4. Modifiers: Vir, Och and Flav. These genes only have an effect 
when the genotype is dominant in C and recessive in j. 

5. All hitherto known genotypes (with the exception of the gene R) 
in their relation to seed coat colour are recorded on pages 285—286. 
The colour designations are given in German and English. 
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THE INTERRELATION OF MEIOSIS 
AND MITOSIS 
I. THE MECHANISM OF AGAMOSPERMY 
By AKE GUSTAFSSON 
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TERMINOLOGY. 


[sooo to the terminology introduced by EDMAN (1931) and 
in similar fashion by STEBBINS and JENKINS (1939, in the press), 
agamospermy comprises the phenomena of diplospory, apospory and 
nucellar embryony. In the first two cases a gametophyte is formed, 
in the third case a sporophyte arises directly from the mother sporo- 
phyte. Diplospory is the formation of a gametophyte from arche- 
sporial cells and their descendants and consists of diploparthenogenesis 
and apogamety, dependent on the formation of an embryo from an 
egg-cell or from another gametophytal cell. Apospory is the formation 
of a gametophyte from extra-archesporial tissue. If the egg-cell in the 
aposporous embryo-sac can develop, this development implies partheno- 
genesis as in the case of diplospory. Accordingly, diplospory, as well 
as apospory, can be followed by parthenogenesis (and — or — apo- 
gamety). Instead of the term diplospory, STEBBINS and JENKINS use 
the expression generative non-reduction. 
The following scheme may visualize the terms mentioned: 


Agamospermy. 
Diplospory Apospory Nucellar embryony 
1) (Diplo-)parthenogenesis 1) Parthenogenesis 
2) Apogamety 2) Apogamety 


Following Ernst (1918) but contrary to ROSENBERG (1930), the 
author regards apospory and nucellar embryony as closely related 
phenomena, the development of nucellar embryos being not only a 
case of vegetative propagation (ROSENBERG, 1930, p. 43). Nucellar 
embryony is a special case of apospory where the aposporous embryo- 
sac has been reduced, being only unicellular. This opinion was also 
held by TACKHOLM (1922), who introduced the term agamospermy as a 
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collective name for diploparthenogenesis, apogamety, apospory and 
nucellar embryony (TACKHOLM himself did not use these terms). The 
correctness of the view seems to be proved by EDMAN’s findings in 
Atraphaxis of abnormal aposporous embryo-sacs, where a reduction 
in cell number has occurred and the final embryo-sac contains two 
cells only, one egg-cell and one central cell. 

The identical behaviour of Hieracium diplospory, apospory and 
nucellar embryony with regard to cell growth and hydration is also 
evidence in favour of ERNST’s interpretation. In those cases, however, 
where nucellar embryos do not arise from one single cell but from 
groups of cells (as in Ochna?) nucellar embryony is similar to vegetative 
propagation. Most probably in these cases the individual cells do not 
show the cell and nucleus growth so characteristic of apospory but 
mitotic divisions of the ordinary type. The embryo is then more of a 
»Wucherungs» character. 


DIPLOSPORY. 


Unreduced egg-cells arise by the formation of restitution nuclei, 
pseudohomeotypic divisions and by _ so-called somatic divisions 
(GUSTAFSSON, 1935, 1938). Of these three processes the first two imply 
meiotic processes, the third a change from meiotic to mitotic division 
with transitional division types traceable. However, a brief discussion 
is called for as to which criteria show these first two processes to be 
meiotic. 

The main difference between meiosis and mitosis is thought to be 
the reduction in chromosome number caused by the formation of bi- 
valents and the separation of homologous chromosomes instead of 
chromatids. Thus the formation of chiasmata in preceding stages is 
of primary importance for the reduction in number, but the formation 
of chiasmata cannot be the cause of the difference between meiosis and 
mitosis. This is shown by the fact that chiasmata may arise even in 
mitotic divisions without changing their character (BAUER, 1937), but 
above all by the behaviour of haploid plants, hybrids lacking pairing 
and by apomicts showing the formation of restitution nuclei. For 
instance, if we have an apomict without any pairing in male or female 
meiosis, the chromosomes do not split in the first division but are more 
or less passively moved to the two poles, causing a potential reduction 
of the chromosome number. More or less frequently restitution nuclei 
are formed but this process only counteracts the result, not the 
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reductional part-process itself and the type of division is still meiotic. 
By whatever means the reduction in chromosome number is actually 
produced, this reduction (with or without a subsequent re-increase of 
the number) is a result of the difference in physiological properties of 
the meiotic and mitotic prophase and resting nuclei. 

Meiosis is characterized especially by its leptotene stage with com- 
plete uncoiling of the chromosomes, intense growth and _ viscosity 
decrease of the prophase nuclei and the subsequent pairing tendency 
of the chromosomes (they may be split or unsplit already at leptotene). 
Chiasmata are formed, chromosomes become contracted by spiralis- 
ation (even if the actual length of chromonemata is increased), and the 
final result will be reductional. Now, if asynapsis (or desynapsis in 
case of dissolved pachytene pairing) cannot change meiosis to mitosis, 
the leptotene stage itself, with its physiological properties (among them 
uncoiling and hydration), must be the cause of the pairing and the 
formation of chiasmata and then the ultimate cause of the reduction 
in chromosome number. 

In most parthenogenetic genera the early prophase cannot easily 
be examined. But as just mentioned we have two criteria by means 
of which the meiotic character of the division can be proved. Always 
when restitution nuclei arise in female organs, we have scattered 
metaphase chromosomes (semiheterotypic divisions; ROSENBERG, 1927) 
and a pronounced chromosome contraction. No difference between 
sexual and apomictic forms with respect to this contraction can be 
found. The scattered position of the metaphase chromosomes is 
caused by a strong repulsion during diakinesis. At metaphase the un- 
paired chromosomes maintain their relative situation and not until 
anaphase starts, are they passively moved towards the poles. In these 
anaphase stages, probably dependent on a stretching process of the 
spindle, the re-uniting nuclear membrane is formed. Thus it may be 
pointed out that the formation of restitution nuclei is meiotic in 
character. 

In the case of pseudohomeotypic divisions the explanation is not 
quite so simple. Here we have in fact an equational division of the 
chromosomes, i. e. a chromatid separation at the first division. But 
since we have the same contraction process as in sexual species, in a 
few cases also pachytene pairing (Erigeron, according to TAHARA, 
1921), there is but little doubt that also this equational type of division 
is a meiotic process. This seems to be proved by the interrelation of 
restitution nuclei and pseudohomeotypic divisions in Taraxacum and 
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other genera. Here any metaphase can be transferred into a pseudo- 
homeotypic division. The author has tried to explain this with a differ- 
ential behaviour of the spindle. Up to late metaphase there is no 
difference between the two types of division, then we have the 
occurrence or the omission of spindle stretching. If the spindle stretches 
early, we get restitution nuclei, if the stretching is delayed, there is 
time for the physiological splitting of the centromeres and the result 
is a pseudohomeotypic division. One support of this hypothesis (ex- 
cept the general spindle stretching theory of BELAR) is the fact that 
pseudohomeotypic metaphases are simultaneous with the formed 
restitution nuclei. Restitution nuclei and pseudohomeotypic metaphases 
are accordingly both preceded by equal stages and must be regarded as 
meiotic processes. However, in case of pseudohomeotypic divisions the 
manner in which unreduced cells arise is simpler than in the other case. 

In his paper of 1937, FAGERLIND has given a review of the em- 
bryology and cytology of Rubiacez. Especially the female development 
of Galium is noteworthy in this connection. The archespore is multi- 
cellular but below the true archespore cells can be found which behave 
as transitions between somatic and generative tissue. In some species 
all transitions from true archespore, accessoric archespore to somatic 
tissue occur. The central cells of the true archespore start development 
first, after them the lateral and peripheral cells. In species with 
pronounced degeneration of the meiotic cells and nuclei, somatic cells 
can be changed in a meiotic direction, showing chromosome contraction 
and synizesis stages. Most frequently no bivalent formation is found, 
but occasionally asyndesis is incomplete, indicating a strong meiotic 
tendency. Pseudohomeotypic or semibeterotypic divisions have been 
seen. FAGERLIND explains the meiotic tendency by postulating the 
function of meiotic substances. The intense growth and vacuolisation 
phenomena so characteristic of apospory do not occur, hence apospory 
is not met with. The facts mentioned show that asyndesis is physiolog- 
ically conditioned and that syndesis and meiosis are not necessarily 
connected. 

Finally, it must be mentioned that as far as we know no time differ- 
ence between sexual and parthenogenetic species exists in these two 
types of altered meiosis. 


THE SO-CALLED SOMATIC TYPE OF DIVISION. 


This division type occurs in the genera Antennaria, Hieracium, 
Eupatorium, Arnica and Poa. Since the investigations in Antennaria 
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and Hieracium quite clearly demonstrate the change from meiosis to 
mitosis, these two genera will be dealt with first. 

In female organs of parthenogenetic Antennaria species we have 
three methods of division, all of which have different morphological 
appearances and physiological properties. The following description 
is from STEBBINS’s paper in 1932. 

The first method of division is completely meiotic in character, 
except for the inhibition of chromosome pairing, even where homology 
exists. Prophase occurs at the same time of development as in sexual 
species. A definite spireme is formed and the spireme contraction or 
synizesis is present. At the heterotypic metaphase there are a few 
chromosomes at the equator, but most of them are scattered irregularly 
over the spindle (semiheterotypic division; ROSENBERG, 1927). The 
result of this type of division is a reduction in chromosome number 
and tetrads, pentads, hexads and polyads are formed. Restitution nuclei 
have not been discovered so far. 

The second method of division is apparently mitotic in character, 
that is, the chromosome contraction is less than in sexual species or in 
division method 1 and from the outset the division starts equationally 
(chromatid separation). But the division itself is not a common mitosis, 
because the nucleus grows to enormous proportions before it is able 
to divide. The young EMC does not show a definite spireme stage. 
At the age in which the spireme is seen in EMC of the sexual species, 
there are frequently a few threads formed but they soon break up, and 
finally only isolated granules are scattered throughout the nucleus. 
In all these stages we have a strong hydration of the nucleus, causing 
a weak staining of the nucleus so that chromatin, except for the 
scattered granules, does not show up. At the same time as the cell 
increases in length and vacuolisation, the nucleus increases greatly but 
does not divide. As the nucellar cells start to degenerate, the nucleus 
moves out to the micropylar end of the cell. When most of the 
nucellar cells have degenerated and the cell (the embryo-sac) has 
pushed out beyond them, the nucleus divides for the first time. Division 
is carried through very quickly and its stages are difficult to find. The 
metaphase chromosomes are long and slender, of the general mitotic 
type, and are arranged as in an ordinary mitosis. 

In Antennaria one exceptional case, belonging to this »somatic 
type», has been found and it signifies the transitional stage between 
the meiotic and mitotic types. Even here the intense growth and 
hydration had been present (as far as can be judged) but the chromo- 
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somes are much smaller than in the preceding type and comparatively 
shorter and thicker. »They do not seem to be in pairs and the division 
is probably equational». The metaphase resembles what the writer 
has called a pseudohomeotypic division in Hieracium, where the cell 
and nucleus increase considerably in size but not so much as in the 
extreme mitosis-like type. 

In Hieracium the transitional stages between meiosis and sexual 
mitosis are much more frequent. In the subgenus Archieracium 
ROSENBERG as far back as 1917 detected the so-called Antennaria 
scheme (the value of this term has been disputed) and was of opinion 
that the EMC divisions were purely somatic. According to BERGMAN 
(1935 a), dyads are formed occasionally. Also reductional divisions like 
type 1 in Antennaria occur infrequently. This writer showed in 1934 
that pseudohomeotypic divisions are not rare. The metaphase chro- 
mosomes are contracted as in Taraxacum. The formation of dyads is 
a normal phenomenon although it is not so common as a direct 
transition to binuclear embryo-sacs. According to this author, the 
formation of dyads is due to the occurrence of pseudohomeotypic 
divisions. 

In Hieracium the resting nuclei behave in exactly the same way 
as in Antennaria. This is conclusively proved by BERGMAN’s and 
GUSTAFSSON’s papers. However, in contrast to Antennaria, they may 
start division at different times. 

The onset of prophase has been more closely studied in Hieracium 
than in other genera with this division type. The following regularity in 
the interrelationship of meiosis and mitosis has been traced. If we exclude 
the reductional divisions (division method 1 in Antennaria) all prophase 
nuclei have the intense growth mentioned, but the time for the onset 
of prophase is different in different ovules. Consequently, the growth 
of the nuclei has been more pronounced when the nuclei start division 
late than when they start early. At the same time the appearance 
of the chromosomes has changed. In the first prophases and the 
smaller nuclei they are thick with a low ratio of length/breadth. This 
ratio increases gradually and finally the prophase chromosomes look 
completely mitotic and the metaphase plates cannot be distinguished 
from typical mitotic metaphases. It is evident that up to a certain 
threshold condition the intake of sap and the growth of the nucleus 
have not been sufficient for a complete change of meiosis towards the 
mitotic type, in spite of the long duration of the resting stage even in 
this case. After this threshold value of growth and sap-intake the 
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nuclei, however, are mitotic in behaviour. In order to secure the 
parthenogenetic development this long duration of the resting stage 
and this active growth period are necessary even if the division remains 
meiotic with regard to chromosome contraction (pseudohomeotypic 
division). After a series of accurate measurements it would be possible 
to find out exactly the minimum amount of growth and sap-intake 
necessary for the change meiosis—mitosis. This re-investigation has 
been planned. It may be mentioned that the increase of the nucleus 
has been estimated at 3 or 4 times the original size, a figure also given 
by KIELLANDER (1937). 

From this description of the Hieracium type it is at once quite 
evident that the cause of the change from meiosis to mitosis is not due 
to a time-relation (DARLINGTON). The nuclei cannot change only by a 
longer duration of the resting stage, they must pass through this growth 
and sap-intake period. The latter characteristics are thus of primary 
importance. The duration is a secondary consequence of the cell growth. 
What happens in this active part of the resting nucleus, we do not 
know. A hypothetical explanation will be given in Part II of this 
paper. 

It remains to discuss briefly the genera Eupatorium (HOLMGREN, 
1919), Arnica (AFZELIUS, 1936) and Poa (KIELLANDER, 1935, 1937). 
HOLMGREN (1919, p. 84—93) mentions the following facts as especially 
noteworthy in the EMC-development. 1. The early EMC does not 
show the big nucleus, rich in chromatin which is so characteristic of 
the related sexual species. The similarity with surrounding vegetative 
cells is striking. — 2. The resting stage lasts for a considerable time. The 
EMC grows until it is equal in size to a binuclear embryo-sac of sexual 
species. — 3. The nucleus, too, has reached a considerable size. During 
this growth period the deficiency in chromatin has become more and 
more pronounced. — 4. The increase in breadth of the EMC is not 
equal to the increase of nuclear volume, and this explains the oval 
shape of the nucleus. — 5. The development of the male side (PMC) 
shows much more of the usual meiotic properties. 

In Arnica alpina and Chamissonis (AFZELIUS) the EMC does not 
produce a tetrad but develops directly into an embryo-sac. Its nucleus 
remains undivided for a long time, the cell reaches a considerable length 
and also the ovule itself becomes larger. Only when the EMC has 
arrived at a size two or three times the original cell, is the nucleus 
ready for division. The nucellar epidermis is completely dissolved and 
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the tapetum of the integument is well-developed. The divisions are 
mitotic in appearance. 

To this description it must be added that vacuolisation of the 
growing EMC is very marked, especially on the chalazal side. Meiosis 
in PMC begins rather regularly. About 30 bivalents can be seen but uni- 
valents are often produced. The chromosomes are contracted as in 
sexual species. The most striking disturbances of the pollen development 
do not occur until after meiosis. Giant pollen grains arise, due to a 
fusion of nuclei after disturbed cytokinesis, and many loculi are filled 
with large abnormal cells. Regular pollen grains are rare. Thus the 
same differentiation of female and male organs with regard to meiosis 
as has been described earlier (GUSTAFSSON, 1938) occurs here. 

KIELLANDER found biotypes of Poa palustris which show, like 
several Antennaria biotypes, a large number of reductional divisions 
(division type 1). In fact, KIELLANDER was also able to find a haploid 
embryo. The parthenogenetic development is preceded by the same 
features as described above (great delay of division, growth phenomena, 
vacuolisation, length-stretching of the cell and nucleus). 


APOSPORY. 


Apospory consists of two types: stabilized apospory, where the 
aposporous development implies an actual method of propagation, and 
unstabilized apospory, where apospory is only a tendency. The con- 
trast between these two groups is hardly of any importance phylo- 
genetically, because stabilized apomixis, according to the views put for- 
ward by SCHNARF (1929) and GuSTAFSSON (1932, 1935), is probably a 
selection phenomenon, arising and _ stabilizing if sexual embryos 
are not able to develop or are not formed for chromosomal or genic 
reasons (as in hybrids and polyploids). 

Each type of apospory can be divided into two minor groups, 
dependent on the occurrence of a mono- or multicellular archespore. 
In the case of a multicellular archespore it is always difficult to draw 
the line between generative and vegetative tissue, so that even here a 
strict definition is hardly possible. The following review and critical 
treatment will give the reader an idea of the different types. 


THE HIERACIUM PILOSELLA TYPE OF STABILIZED APOSPORY. 


Of great interest here is ROSENBERG’s original paper on apospory 
in Hieracium Pilosella (1908), to which data have been added by 


GENTSCHEFF (1937). 
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With regard to the female development four species were examined 
by ROSENBERG: H. auricula (sexual), H. excellens (aposporous), H. 
flagellare (ditto) and H. aurantiacum (ditto). 

Apospory is infrequent in H. excellens. Most commonly the origin 
of the aposporous embryo-sac is from a cell just behind the sexual 
macrospore tetrad. Sometimes, however, it is farther away in the 
chalaza region. The first division of the aposporous nucleus does not 
occur until a very strong growth of cell and nucleus has taken place, 
and this first division never starts before the cell tetrad has developed 
(cf. below regarding unstabilized apospory). 

In H. flagellare almost all ovules contain aposporous sacs. But 
in contrast to the above-mentioned species these sacs may originate also 
from chalazal cells outside the nucellus. The first aposporous division 
does not occur until after the degeneration of the tetrad, but growth of 
the cell starts simultaneously with the reduction division and the tetrad 
formation. The same thing is true also of H. aurantiacum, but here the 
aposporous cell originates from an epidermic nucellus cell. 

From these short data and from the figures we conclude: 

1. Apospory implies the development of a completely somatic 
cell, in the case of rare apospory usually situated in the immediate 
vicinity of the EMC and the tetrad. When apospory is more frequent. 
even cells farther away (for instance, in the chalaza) may develop. — 
2. Apospory always begins with a strong growth and sap-intake period. 
This growth, vacuolisation and hydration period always takes place 
before the division of the nucleus, and not until a certain amount of 
growth has occurred does the nucleus divide. Cell stretching is a 
primary phenomenon. The ordinary mitotic cells in the neighbourhood 
of the aposporous nucleus do not show this growth period. — 3. Apo- 
spory starts early, simultaneously with reduction division and tetrad 
formation but not when the EMC is in a premeiotic stage. Thus there 
is a marked time-restriction for the development (simultaneously with 
the finished meiosis) but also a restriction of the place of origin (in 
species with rare apospory close to the EMC and its products, in other 
species frequently in the neighbourhood but also farther away). 

GENTSCHEFF found apospory in species belonging to both the sub- 
genera Archieracium and Pilosella and he has added further details. 

In H. ramosum the embryo-sac is most commonly formed from 
the EMC according to the Hieracium type of diplospory. Shortly after- 
wards however such unreduced one-, two- or four-nucleated sacs de- 
generate. When this degeneration has reached a certain point, cells 
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from the chalaza start growing. In all cases when such an aposporous 
cell is formed it originates from groups of cells close to the embryo- 
sac cavity. The cell shows a remarkable similarity to the EMC. Like 
the EMC this aposporous cell is large, containing a large nucleus, and 
is rich in plasm. A high degree of hydration of the nucleus and vacuo- 
lisation of the plasm are seen. 

_ STEBBINS and JENKINS (1939, in the press) in Crepis and AKERBERG 
(1939) in Poa have described the mechanism of apospory in exactly 
the same way. Cell growth before the nuclear division, hydration of 
the nucleus, origin close to the EMC or its products are conspicuous 
phenomena, so that stabilized apospory of this type always has the 
same features. 


THE ALCHEMILLA TYPE OF STABILIZED APOSPORY. 


This type of apospory occurs in several Rosacee genera, as for 
instance Alchemilla and Sorbus, but probably in more or less identical 
form even in Potentilla, Rubus, Rosa and Pyrus. According to EDMAN’s 
description of the embryology of Oxyria and Atraphazis, these genera, 
too, have the Alchemilla type of apospory. 

MurBECK (1901), BOs (1924) and LiLsEFoRS (1934) have made 
thorough studies of the embryology of Alchemilla and Sorbus, and a 
definite opinion can be formed on the basis of their results (cf. 
GUSTAFSSON, 1935, p. 69). 

In the multicellular archespore of Alchemilla only one true EMC 
is formed. Very early this cell is distinguished from the surrounding 
cells by its intense growth. The nucleus enters a meiotic prophase (the 
synizesis stage) but in microspecies belonging to the agamospecies 
Alchemilla vulgaris no later meiotic stages occur. Instead, the meiotic 
prophase nucleus sooner or later degenerates. During this growth 
- period of the EMC the surrounding cells, which are potentially arche- 
sporous, pass through a number of mitotic divisions, so that in each 
»sporogenous row» (MURBECK) 2—4—6 daughter cells exist, in addi- 
tion to the cover cells put off upwards. The cover cells, especially the 
cover cells directly above the EMC, can enter meiotic prophase. In 
Alchemilla arvensis only this cover cell is capable of the change from 
mitotic to meiotic. The regularity makes it probable that certain 
substances, meiotic in character, effuse from the degenerating EMC. 
In Alchemilla arvensis it is always possible, after finding the meiotic 
cover cell, to point out the exact previous position of the degenerated 
and disappeared EMC. The basal sister cells of these cover cells, how- 








ea 








THE INTERRELATION OF MEIOSIS AND MITOSIS. I 299 





ever, which from a phylogenetic point of view are homologous with the 
true EMC, cannot enter meiosis directly. That is reserved for their 
daughter cells, arisen after mitotic divisions. 

Like the true EMC, the most peripheral cells of the archespore 
remain undivided, but in contrast to the EMC they keep their original 
shape and appearance, until they become pushed away and resorbed by 
surrounding elements. These undivided archespore cells are never 
capable of aposporous development and cannot show meiotic stages. 

The daughter cells, which lie on reciprocal sides of the EMC (the 
second and fourth »sporogenous rows») have arisen — as mentioned 
above — to a number of 2—4—6 in each row by mitotic divisions. 
Then, however, they develop in two different ways. They either enter 
meiosis directly and then degenerate or they develop aposporically. 
The cells which develop aposporically grow in length and breadth 
(especially in length), until a vacuolisation takes place and the first 
division starts, mitotic in character. At the same time as this growth of 
the cells the size of the nuclei is greatly increased, so that the 
aposporous nuclei are as large as the nuclei in meiotic prophase. 
Compare in MURBECK’s work Figs. 9, 12, 13, 15, 16, 17, 18, 19, 20 (cells 
in synizesis) with Figs. 26, 27 and 30 (aposporous resting nuclei). A 
very striking fact is that the first aposporous division can start after 
a different degree of growth. Compare, for instance, the two lowest 
cells in Fig. 30. It is obvious that any daughter cell in the side rows 
can develop either meiotically or aposporically and after a certain time 
they cannot pass through a typical mitosis. 

The following is a summary of the results obtained: 

The true EMC can enter meiosis only, although it degenerates 
early. Somatic cells above the EMC (cover cells) may also (in 
Alchemilla arvensis almost always) enter meiosis. Cells close to the EMC 
can pass through mitotic divisions without any marked cell or nuclear 
growth. After a few mitotic divisions, and always after the stage when 
the EMC has reached the meiotic degeneration, the daughter cells 
situated close to the EMC can enter meiosis. The prophase nucleus is 
increased in size, compared with the somatic nuclei, and similar to the 
EMC nucleus. Cells destined to develop aposporically cannot immedia- 
tely enter division. Cell growth does not occur after but before division. 
Simultaneously the resting nucleus grows large before division and is 
comparable in size with the meiotic prophase nuclei. 

B66s and LILJEFORS found that the meiotically directed daughter 
cells in the species studied by them can pass through the complete 
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meiotic cycle. In some cases they produce reduced embryo-sacs with 
egg-cells capable of fertilization. B66s also found that the true EMC 
sometimes goes through meiosis. 

EDMAN has given a detailed description of the embryological 
phenomena in Atraphazis frutescens (1931). 

The ovule is formed as in most Polygonacee genera. A singular 
feature, however, is the formation of a group of cells at the bottom of 
nucellus with dark contents and rather thick cell walls. This group 
of cells, the hypostase, forms the prolongation of the nucellus epidermis 
and separates nucellus and chalaza. In the young nucellus many sub- 
epidermal cells have the character of primary archesporous cells. Of 
these generally only one or by way of exception two cells form a true 
archespore while the lateral cells pass through a series of periclinal 
somatic divisions. These lateral cells usually give rise to 3 or 4 daughter 
cells, before the legitime EMC starts meiosis. No exceptional growth 
phenomena have occurred so far, these lateral divisions being still 
typically mitotic. As in Oxyria (see below), the true macro-archespore 
and its descendants degenerate and other cells function as embryo-sac 
initials. EDMAN regards the degeneration and death of the true 
archespore as the primary phenomenon, the development of the ad- 
ventitious cells as secondary. 

These adventitious embryo-sac initials may arise from _ three 
different parts of the ovule: 

1. They are descendants of the lateral cells in the immediate 
vicinity of the true archespore. In an earlier phase of development 
these lateral cells look like archesporial cells but later they pass through 
a series of typical mitotic divisions. 

2. They are purely somatic descendants of nucellar cells below the 
multicellular primary archespore. In more advanced stages these cells 
or their descendants are situated just above or in the centre of the 
hypostase. 

3. They are purely somatic cells in the chalaza. 

Generally speaking, the three types of adventitious embryo-sac 
initials begin to function in the order mentioned. The more or less 
potentially archesporous cells start development first, then the purely 
somatic, more remote nucellus cells and, finally, the chalazal cells. 

Extra-archesporial embryo-sacs may be found in almost all ovules 
and chalazal embryo-sacs in at least one fourth of all ovules. 

Usually not only cells close to the lower end of a degenerating 
embryo-sac are activated but the stimulation is carried also to cells 
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which are situated farther away than the first developing cells. Thus 
in contrast to Hieracium Pilosella the stimulation is not limited in effect 
but shows a general tendency to spread. In a few cases EDMAN found 
chalazal embryo-sacs not in contact with any degenerating embryo-sacs 
or with cells stimulated to development by degenerating sacs. Certain 
cells have probably an internal predisposition to development, others 
have not, and only the former develop. 

As may be seen from EDMAN’s pictures, the somatic cells do not 
start aposporous development until the true archespore has degenerated 
after completed meiosis. The cells destined to apospory show the typi- 
cal cell and nucleus growth, vacuolisation of cytoplasm and hydration of 
the nuclear content (Fig. 29 A, 32 A, 37, etc.). Figs. 32 A and B are 
especially interesting. The reader should compare the shape and size 
of nucleus and cell with STEBBINS’s pictures of the somatic type in 
Antennaria. The enormous nucleus is exactly similar to that in the 
Hieracium type of diplospory. 

As in Alchemilla, we have in Oxyria digyna (EDMAN, 1929) a 
complete interrelation of meiosis and mitosis, but all data are not con- 
clusive. The archespore is generally multicellular. Not only the 
exterior cell of the central archespore row may develop, but also the 
cells close to it or behind it are characterized by being rich in plasm 
and of a large nucleus size. From this characteristic cell group one or 
two EMC are formed. In later stages of nucellar development cells 
around the EMC occur with large nuclei, which may also enter meiosis. 

This secondary development of the archespore happens at different 
times, not infrequently before meiotic prophase of the EMC, while this 
is still in the resting stage. In contrast to the state of things in 
Alchemilla, the secondary cells may enter meiotic prophase before they 
have formed cover cells. Also somatic descendants from the cover cells 
may enlarge and show meiotic stages. 

The secondary development occurs in a circle around the true 
EMC and by this process a competition between EMC and other enlarg- 
ing cells takes place. The number of the adventive cells is extremely 
variable but is gradually increased as the true EMC increases in size, 
i. e. the further it has developed. This adventitious development, how- 
ever, cannot continue for an unlimited time. When embryo-sacs are 
completely ripe, as in EDMAN’s Fig. 14, no surrounding cells develop. 

The third type of nucellus cells partaking in the development 
(basal cells) show no indication whatsoever of beginning spore for- 
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mation. They grow out directly into embryo-sacs, showing large nuclei, 
cell growth and vacuolisation. 

The nucellus is not ready for meiosis until it has reached a special 
stage. When the secondary development starts before the true 
archespore shows any signs of meiosis, no secondary cells enter meiosis. 
This is the case, however, when the true EMC has already started 
meiosis and degenerates afterwards. The same factors, which produce 
meiosis in the true archespore, act in the adventitious development. 
In the true archespore these factors function at a definite time — after 
the formation of cover cells. If the secondary cells show meiosis, that 
does not happen before meiosis in the true EMC. 


THE LEONTODON TYPE OF UNSTABILIZED APOSPORY. 


BERGMAN (1935 c) describes three cases of apospory in Leontodon 
hispidus and one case in Picris hieracioides. Common for these cases 
is that parthenogenesis, i. e. development of egg-cells, does not occur. 
Apospory is no more than a tendency. 

In Picris usually one cell in the chalaza enlarges and becomes 
vacuolated. Nuclei increase considerably. Development is at the time 
for tetrad formation. 

In a Leontodon plant, 1931: 123, apospory is also of the usual type 
(BERGMAN, 1935 c, Figs. 15—19). Only one cell in the chalaza starts 
swelling and becomes vacuolated when the legitime EMC passes through 
meiosis. In Fig. 15 we see a striking difference between the aposporous 
and the somatic resting cells, we also see the difference in size and 
nuclear volume between mitotic cells in division and the aposporous 
one. Often the developing cell is close to the EMC, often it is separated 
by one thin cell-layer. 

In another plant (1933: F,: 374) the tendency to apospory was 
extremely weak. Only one case was observed. 

So much more remarkable is the plant 1933: F,: 377. In 80— 
90 % of all ovules we have besides the ordinary archespore cell a 
complex of cells with a conspicuous appearance. Except for the cell- 
and nucleus-size these cells are distinguished from other chalazal cells 
by their dense plasm. In this cell complex mitotic divisions occur and 
multinucleated cells are formed. The undivided nuclei show great 
differences in size before they divide. Several have had the same growth 
period as the legitime archespore cells, others grow just a little, others 
do not grow at all. 

The binucleated cells may give one more division, even this being 
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mitotic. In most of the ovules the four-nucleated cells degenerate. 
Other nuclei in this chalazal region show quite a different mode of 
development. Some pass through synizesis and also the first as well 
as the second meiotic division. Homeotypic metaphases with the 
reduced chromosome number have been found (n = 8). These chalazal 
meiotic cells differ in one important respect from the legitime EMC. 
They do not give rise to cell walls, similar to conditions in the Lilium 
scheme of embryo-sac formation and to those in apospory. 

Summarizing the facts we may say: 

In this plant there is a chalazal complex of cells, which as in 
ordinary apospory show cell and nucleus growth before division. How- 
ever, this growth is extremely variable from almost no intensity to as 
high as that of the ordinary EMC. We get mitotic divisions with be- 
ginning apospory as a consequence, but we also get meiotic divisions 
with a reduction in chromosome number. This plant represents the 
only case where the first aposporous mitosis occurs at the same time 
as the EMC enters early prophase (cf. however the case of degenerating 
EMC in the Alchemilla type of apospory). Here, where aposporous 
division occurs early, in comparison with the EMC-stage, we also get 
true meiosis in somatic cells and the resting stages show remarkable 
size differences. 

Similar to the mitotic apospory in Leontodon is the apospory in 
Coreopsis bicolor (GELIN, 1934). As in Leontodon, it is extremely rare, 
but if apospory occurs, apparently it can start at any time after the 
legitime embryo-sac has arrived at the four-nucleated stage. GELIN saw 
apospory also when normal embryo-sacs were mature. 

Immediately below the basal antipode one or more somatic cells 
start swelling. The nuclei of these aposporous uninucleated embryo- 
sacs grow to considerable dimensions. In the cytoplasm one or more 
vacuoles can be seen. Usually several chalazal cells form embryo-sacs 
and in one case GELIN was able to find not less than 11 aposporous 
embryo-sacs, four of them uninucleated, three binucleated, two four- 
nucleated and two eight-nucleated. In no case were embryos found. 

Ochna (CHIARUGI and FRANCINI, 1930) presumably belongs to this 
type. EMC may give the reduced chromosome number after bivalent 
formation but may also pass through the growth period, so characteristic 
of the Hieracium diplospory, i. e. showing a metaphase of mitotic type 
after a prolonged resting stage with vacuolisation and nucleus growth. 
Even aposporous embryo-sacs are formed. Thus embryo-sacs can be 
produced. along three lines, and the EMC looks completely identical 
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whether it will develop meiotically or parthenogenetically. If the EMC, 
however, shows the growth period, it will give Hieracium diplospory. 
The aposporous embryo-sacs do not arise until the EMC has passed 
meiosis (in Fig. 103 a degenerating binuclear embryo-sac and three 
almost dissolved macrospores can be seen, in Fig. 129 the EMC is in 
second division, in Fig. 130 the tetrad is formed). If the EMC develops 
according to the Hieracium type, aposporous development is also later, 
i. e. when the EMC is in late telophase (Fig. 122) or in metaphase 
(Fig. 131). In cases where no EMC are formed, we may also get apo- 
spory. Apparently apospory is later than the delayed Hieracium type. 
When meiosis occurs, apospory starts much earlier. 


THE ARTEMISIA TYPE OF UNSTABILIZED APOSPORY. 


Artemisia nitida (CHIARUGI, 1926) behaves similarly to Alchemilla 
and Ozxyria but functioning embryo-sacs are not formed. Apospory is 
unstabilized. 

Cells in the same ovule may show bivalent formation with sub- 
sequent reduction in chromosome number, semiheterotypic division 
with dyad formation, Hieracium type of diplospory and, finally, apo- 
spory from the nucellus epidermis. Also in old and partially degen- 
erating ovules cells may still enter meiosis (CHIARUGI, 1926, Fig. 57 
where dissolved macrospores and one unicellular aposporous embryo- 
sac can be seen, Fig. 71 where we find a group of cells in synizesis, 
as well as a complete embryo-sac with egg-cell and synergids, and two 
embryo-sacs with four and one nucleus respectively). In Artemisia 
there is no time-relation between the different types of meiotic and 
mitotic divisions. The earliest divisions are not exclusively meiotic with 
bivalent formation, then we do not get the Taraxacum type of division 
and afterwards the Hieracium type of diplospory. It can only be said 
that aposporous embryo-sacs, arisen from enlarged and vacuolated 
epidermis cells, are produced at last, and even that is not generally 
true. Meiotic prophases occur at all stages, even in very old ovules. 

It is of a certain interest that aposporous embryo-sacs may grow 
abnormally large before the first division of the nucleus (ef., for in- 
stance, Figs. 63 and 64). It is not possible here to say that a certain 
growth of cells and nucleus forces resting stages to start mitosis, only 
that a certain growth is necessary in order to produce apospory. 

The earliest time at which aposporous embryo-sacs arise from 
epidermis is in dyad stage (Fig. 48, where sexual tetrads, unreduced 
dyads, semiheterotypic divisions also occur). In Fig. 53 we see — in 
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addition to the enlarged aposporous epidermis cell — tetrads and homeo- 
typic divisions, and in Fig. 58 we find degenerating macrospores at the 
time of the enlarging of the epidermis cell. 


NUCELLAR EMBRYONY. 


Not many investigations on nucellar- or polyembryony have taken 
the initial stages of the embryo development into account. In fact, we 
have not more than three or four conclusive studies. 

Besides aposporous and apogametic phenomena, MURBECK also 
found some cases of incipient nucellar embryony (MURBECK, 1902, 
Figs. 1, 2, 3, p. 1—3). In all cases the embryos or the embryo-initials 
do not originate from sporogenous cells but from epidermis cells. 
Fig. 2 shows a pronounced cell growth, an enormous nucleus, having a 
diameter of about three times that of the normal epidermis cells. Fig. 3 
shows the upper part of an embryo-sac and of the nucellus and also 
the inner layer of the integument. Two cells, belonging to the epidermis 
cap, are characterized by their great size, their richness in plasm and 
their large nuclei. The normal binuclear embryo-sac having degener- 
ated, probably one of these enlarged epidermis cells would have 
produced an embryo capable of development. 

A similar description has been given by AFZELIUS (1928) for 
Nigritella nigra. In the species mentioned the EMC, being the extreme 
- cell in an axile cell series, is surrounded by a unicellular epidermis 
layer. The EMC shows a normal meiosis: four daughter cells (in- 
frequently three) arise, three of which (respectively two) degenerate. 
The chalazal tetrad cell forms the embryo-sac, which however does not 
develop further than to the four-nucleate stage. The embryos are formed 
from the nucellus epidermis close to the EMC, never from integument 
cells [this possibly in contrast to the case of Spiranthes cernua, accord- 
ing to LEAvitT (1900, 1901)|. The first stage of the embryo devel- 
opment is described by AFZELIUS in the following manner (1928, p. 85): 

Already in the young nucellus, when the tetrad division is going 
on, one or two of the apical epidermis cells become larger than the 
others and contain a very large nucleus with large nucleolus and an 
often dense cytoplasm. Usually the embryos develop close to the 
more or less degenerating embryo-sac and are surrounded by the full- 
grown integuments. 

Although the data are not complete, we see that the somatic cells 
start division after a period of intense growth. In some cases this 
growth period seems to continue for too long a time, the resting cell 
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and nucleus acquiring enormous dimensions. The functional epidermis 
cells are always close to the EMC and the degenerating embryo-sac. 
The epidermal growth, however, starts before the degeneration of the 
four-nucleated embryo-sac has begun, already at meiosis. Degen- 
eration products from the four-nucleated embryo-sac thus cannot be 
the cause of the epidermis development. 

Whether these enlarging epidermis cells may infrequently enter 
meiosis, is not possible to determine from the scant material published. 
An earlier paper (AFZELIUS, 1916) on the embryo formation in 
Oncidium shows, however, that an epidermis cell immediately above 
the dividing EMC is not only capable of a certain growth as in 
Nigritella but that it can also enter meiotic prophase. The terminal 
epidermis cell develops as a typical archespore cell. It shows a remark- 
able size and its nucleus is in synizesis. Whether apomixis occurs in 
Oncidium is still unknown. It can be concluded for certain that 
impulsions from the EMC cause meiotic behaviour in neighbouring 
epidermis cells. The nucellar embryony in Nigritella obtains a valuable 
complement from this older investigation. 

Another case where initial stages of nucellar embryony have been 
examined is in Potentilla. GENTSCHEFF (1938) found in Potentilla 
nepalensis X splendens that nucellar cells do not start development 
until after pollination. No egg-cells are stimulated to pseudogamy. 
Instead, most of the embryo-sacs arisen after aposporous or meiotic 
divisions have degenerated shortly after flowering has set in. After 
pollination a certain number of ovules show signs of embryonal devel- 
opment. GENTSCHEFF’s Figs. 5—7 depict ovules 2, 2 and 5 days after 
pollination. In Figs. 5 and 6 some ordinary nucellus cells have en- 
larged, nucleus growth being pronounced and vacuolisation taking 
place. After 5 days (Fig. 7) an embryo is formed from such an enlarged 
cell. This finding is interesting from several points of view. First of 
all it shows (like most other investigations on the external and internal 
cause of agamospermy) that HABERLANDT’s view regarding the im- 
portance of necrohormones for embryo development is not correct. 
Degeneration products occur long before flowering sets in but do not 
cause any development. This study shows also, however, that sub- 
stances coming from outside nucellus (pollen tube stimulation) cause 
development. Thus the substances responsible for pseudogamous devel- 
opment are not of the same character as substances formed after tissue 
degeneration. They arise as normal products in the metabolism of 
pseudogamous genera. 
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Some of the pictures in STRASBURGER’s study from 1878 show the 
same growth-phenomenon, especially the drawings of Citrus and 
Coelobogyne. In all cases where adventitious embryo-forming cells 
have been observed before their first division they show the intense 
cell and nucleus growth. The reader may be referred to Figs. 29, 30, 
32 and 33 for Citrus aurantium and to Fig. 48 for Coelobogyne ilicifolia. 
In Funkia ovata, however, the embryo most probably originates, as in 
Ochna (see p. 290), from groups of cells instead of single cells. But 
even here these embryo-forming cells show a peculiar appearance and 
are large as compared with the ordinary somatic cells. 

That the pictures of nucellar embryo-formation in Citrus can be 
interpreted in the above manner is shown by the study of Osawa from 
1912. In the beginning of their development cells destined for ad- 
ventitious development are large, with a dense cytoplasm, and their 
nuclei become larger than in surrounding celis. Although not quite 
conclusive all the facts indicate that in many plants with nucellar 
embryony we have growth and hydration phenomena. 


MALE AND FEMALE MEIOSIS IN THE HIERACIUM TYPE 
OF PARTHENOGENESIS. 


Recently it has been shown (GuSTAFSSON, 1938) that division in 
PMC of several parthenogenetic genera differs from the behaviour in 
EMC. Even within the Hieracium type of diplospory this is the case. 
Antennaria, for instance, has in the male organs exclusively the meiotic 
type of division with contracted chromosomes and reduction in chro- 
mosome number and the same thing is true of Arnica where the PMC 
do not start degeneration before the first meiotic division, in fact not 
until tetrads are formed. In Hieracium, however, we have a series of 
degeneration types which have been thought to show a gradual change 
of meiosis to mitosis and also to depict the processes by which the 
unreduced number in the EMC is secured (ROSENBERG, 1927). The 
latter assumption is not true. We have certainly gradual changes in 
chromosome behaviour, but they are independent of the changes 
in EMC. 

The explanation of this differential behaviour has been partly given 
by GENTSCHEFF (1937), and it brings the phenomena of meiotic degen- 
eration into a new light. 

ROSENBERG has distinguished three different types of meiotic 
degeneration in Hieracium, to which the present writer has added two. 
They are the following: 


Hereditas XXV. 2 1 
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‘1. The H. boreale type, where the metaphase chromosomes are 
contracted, a varying number of bivalents being formed. 

2. The H. levigatum type, a borderline case of the first type, 
bivalent formation being omitted. 

3. The H. pseudoillyricum type, where the nucleus undergoes a 
contraction stage instead of a semiheterotypic prophase, the chromo- 
somes dividing lengthways and appearing mitotic at metaphase. 

4. The H. intybaceum type, where the chromosomes, in spite of 
an omitted condensation process, undergo a regular reduction in num- 
ber, the stretched chromosomes being moved passively to the poles and 
the daughter nuclei obtaining the reduced number. 

5. The H. lapponicum type, the terminal stage in this series of 
meiotic degeneration, where the chromosomes appear completely 
mitotic already at the earliest prophase stage and no contraction 
phenomena of the nuclei occur. 

The difference between male and female diplospory is striking. 
When PMC show complete mitosis (as in H. lapponicum) they never 
pass through the same growth and sap-intake period, so characteristic 
of female division. That these growth processes do not occur in PMC, 
whereas they are the only method in EMC by which the somatic type 
of division is brought about, is probably to be explained in the follow- 
ing manner: 

As suggested earlier (1935, p. 59), male and female types of division 
may have arisen independently. Since pollen formation in the case 
of stabilized apomixis is entirely superfluous, mutations concerning 
the male sex have no negative influence on the propagation. The 
degenerative processes in the PMC lead to a longitudinal division of 
the chromosomes already in the first metaphase, but in several ways 
and all of them with a different course from that of somatic mitosis 
(except in H. lapponicum). In the female organs, however, such a 
series of degeneration phenomena would be detrimental to the security 
of propagation, and therefore we have only four ways to choose from, 
1 and 2) the formation of unreduced numbers by means of meiotic 
processes: restitution nuclei and pseudohomeotypic divisions, 3) meiotic- 
mitotic change in connection with a growth period and 4) a purely 
mitotic division. The last type does not occur. Even in the somatic 
type of diplospory, as well as in the case of apospory or nucellar em- 
bryony, we have predominantly the same phenomena. 

This account of the difference between the male and female be- 
haviour makes it probable that the causes of the mitotized divisions 
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are also different in the two sexes. This has been shown to be the case 
by GENTSCHEFF. Processes connected with an early degeneration of the 
intensely dividing tapetum cause the PMC degeneration. Substances 
flow out, influencing meiosis in a mitotic direction. This happens 
earlier in the case of more mitotic-like divisions. Thus external in- 
fluences counteract the internal disposition. The cause of the change 
is not an altered time-relation. ROSENBERG (1927) and BERGMAN (1935 a) 
thought that meiosis in Hieracium apomicts occurs earlier than in 
sexual biotypes (not later, as might be postulated in accordance with 
the precocity theory of meiosis). This conclusion has been criticized 
by the present writer (1935, p. 10). ROSENBERG’s finding that division 
in the PMC of old flowers takes a more meiotic direction with bivalent 
formation, even in biotypes which ordinarily do not show one, speaks 
definitely against the DARLINGTONian precocity theory. Here we most 
probably have some other principle governing the time degeneration 
of the tapetum, this happening later than usual. 

In the female organs we have no such immediate influence from 
the outside. Nucellar degenerative processes do not occur until the 
EMC has gained a certain size and age. But as any ovule in the head 
is capable of going through the somatic type of division and even a 
reductional division (in Antennaria, Poa and Hieracium), there is a 
difference in the disposition of the ovules, which may be caused ultim- 


‘ ately by hormonal changes in the environment. The most charact- 


eristic feature of the somatic division type is the enormous growth and 
sap-intake. If, for instance, a substance with an action similar to that 
of auxin acts on the ovules, the first result would be a strong » Quellung» 
of cell wall and cytoplasm and a water increase in the resting nucleus. 
Then we should have a phenomenon related to the Hieracium type of 
diplospory, as well as to the growth phenomena in the case of apospory 
and nucellar embryony. 

In Crepis STEBBINS and JENKINS (in the press) found another type 
of tapetal influence. Here the tapetum disorganizes without any mitotic 
activity. The liberated substances prevent meiosis, the PMC degen- 
erate. In HABERLANDT’s terms this would mean that necrohormones 
prevent division, a result rather contrary to his conclusion. 

In connection with the different behaviour of male and female 
meiosis it must be noted that BERGMAN once found a division type in 
PMC of Leontodon hispidus related to the Hieracium type of diplo- 
spory. In certain loculi the PMC start division overdue, after the 
surrounding flowers have finished tetrad division. The nuclei are large, 
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compared with the normal ones, and very poor in chromatin. The 
nucleoli have given rise to many micro-nucleoli. This process corres- 
ponds to the hydration found so regular in Hieracium 9. When these 
highly changed nuclei enter division, division proceeds rapidly, and 
most metaphases are mitotic with long and slender chromosomes. In 
one case, however, such a delayed nucleus entered a prophase with 
meiotic chromosomes but without bivalent formation (a pseudohomeo- 
typic prophase). Growth and hydration of the nucleus, followed by a 
delay of division (this is the consequence, not the cause), change meiosis 
to mitosis, the transitional stage also being met with. In addition to 
these phenomena a fragmentation process occurs, probably connected 
with disturbances of chromosome reproduction inside these abnormal 
resting nuclei. 


DISCUSSION. 
AGAMOSPERMY AND MITOSIS — MEIOSIS. 


The following is a summary of the facts obtained with regard to 
the mechanism of agamospermy and the change meiosis — mitosis. 

Restitution nuclei and pseudohomeotypic divisions are meiotic 
processes. They do not imply a reversion to mitosis, but only counteract 
the reductional result. Bivalent formation is omitted. As already shown 
(BAUER, 1937), chiasma formation is not an essential feature of meiosis, 
occurring also in mitotic divisions where chromosomes show somatic 
pairing (Drosophila). The cause of the chiasma formation is the 
closeness of chromosomes or chromosome parts during reproduction 
stages. There is a physiological difference in most diplosporous genera 
between female and male meiosis, chiasma formation often being 
frequent in the male organs but completely omitted in the female part 
of the same individual. This omission of pairing is physiologically 
conditioned but is not controlled by necrohormones. 

In the event of somatic diplospory there is no reversion to an 
ordinary mitosis either, cell and nucleus growing enormously after 
hydration and vacuolisation processes, similar to those occurring after 
auxin treatment (RUGE, 1937; LEVAN, 1939; see GUSTAFSSON, 1938). 
Therefore if a hormone with hydrating properties acts on the female 
side, the meiotic tendency will be inhibited. In genera with Hieracium 
diplospory reductional processes and pseudohomeotypic divisions are 
met with in addition to the somatic divisions, all ovules internally 
susceptible to any of the three division types. The complete interrela- 
tionship is best studied in Hieracium. If no growth and vacuolisation 
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period sets in, division is reductional. After a certain amount of 
hydration and vacuolisation division becomes equational but is still 
meiotic in character (pseudohomeotypic) and only when growth and 
hydration have reached another threshold is division mitotic. 

In the event of apospory, we get several instances of an 
interrelation of meiosis and mitosis. In genera like Alchemilla 
apparently substances are excreted by the dying EMC (before meiosis 
has finished), influencing neighbouring cells to meiosis, even if they 
are somatic in origin and location (cover cells). That these postulated 
meiotic substances are time-limited in origin and effect is shown by 
the fact that meioisis in somatic cells does not occur until a certain 
phase of the EMC-development is met with. Even cells of generative 
origin (in Alchemilla type of apospory) cannot enter meiotic prophase 
until that has happened to the regular EMC. In Oxyria, according to 
EDMAN, the number of adventive cells is gradually increased as the 
true EMC increases in size, i. e. the further it has developed, and when 
the secondary development starts before the true archespore shows 
any signs of meiosis, no secondary cells enter meiosis. The stimulation 
may of course not always originate from the EMC, but substances 
influencing the EMC, if their amount is sufficient, will also stimulate 
surrounding somatic or partially generative cells to meiosis. 

Apospory in Leontodon hispidus pl. 377 shows the following 
features in addition to the normal behaviour of aposporous cells. Close 
to the EMC is a group of cells, which enter division at the time when 
EMC is in meiotic prophase. Although this biotype has descended from 
an exceptional plant, showing multicellular archespore, the affected 
cells may be called somatic. They can start true mitosis, reductional 
meiosis and aposporous mitosis. In case of meiosis no cell wall is 
formed in the dyad or in the tetrad stage, i. e. we have a transition 
in this respect to the aposporous type of mitosis or to the Lilium type 
of embryo-sac development. The most remarkable feature, however, is 
the different size of cells and nuclei when starting division. This is 
evidently in line with the mitosis— meiosis difference of nucleus 
growth. 

In many respects the aposporous type of mitosis is identical with 
the first embryo-sac division in sexual species. In both instances we 
have an intense growth of cell wall and vacuolisation of cytoplasm 
before mitosis starts. The growth of cell and cell wall is always prior 
to nuclear division. Since mitosis in surrounding tissue is not 
accompanied by this gametophyte behaviour, we must conclude that in 
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order to produce embryo-sacs special forces are effective, their action 
being limited in most phanerogams to the macrospores after meiosis. The 
gametophyte formation in case of diplosporous or aposporous develop- 
ment is preceded by an altered type of mitosis, mitosis being prevented 
until macrospore or cell growth has started, occurring just after a 
certain degree of enlarging. That special substances do function even 
here, is shown by the influence of EMC in the case of aposporous 
development. Cells close to the EMC-products show aposporous 
behaviour. There is also a definite regularity with regard to the 
beginning of apospory. The first signs of growth and vacuolisation 
occur already at early meiosis. If division in the mitotic cells occurs 
at this stage, the division type will be meiotic (as in Leontodon hispidus 
plant 377 and in Alchemilla). The usual behaviour, however, is that 
division does not start until the growth and vacuolisation period has 
occurred, in other words, until the meiotic tendency of the EMC has 
been overcome. 

In the case of sexual gametophyte formation we get the following 
picture: Owing to the time-limited effect of meiotic substances an EMC 
is formed and goes through meiosis. After the tetrad has been formed, 
one of the macrospores starts development, but does not enter division 
immediately. Not until a certain cell and nucleus growth with 
accompanying vacuolisation phenomena does this happen. A special 
force acts on the macrospore, preventing it from a true mitosis. 

In the case of the Hieracium type of diplospory, this force acts 
on the EMC, in extreme cases changing it directly into a gametophyte. 
Often, however, this external force does not act at all, the ovule show- 
ing reductional meiosis, frequently this external force has not acted 
sufficiently or early enough in order to exclude the meiotic tendency, 
the division being pseudohomeotypic, and only after a certain mini- 
mum action will division be mitotic but of the vacuolisation type. 

In the case of apospory, this hydrating force, caused by substances 
from the EMC or from the chalaza, stimulates a somatic cell or — in 
the Alchemilla type of apospory — a potentially generative cell for 
gametophyte formation. 

Finally, in the case of nucellar embryony, we have in several 
genera the hydration type of mitosis — in spite of the fact that no 


gametophyte is formed. — In Nigritella the influence comes from the 
EMC, in Potentilla from substances supplied by the pollen (pseudo- 
gamy). 


Sexual phanerogams, as well as plants showing apospory, nucellar 
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embryony and Hieracium type of diplospory, thus show the same 
phenomena. In the case of sexual gametophyte formation we have a 
time- and place-restricted action on a macrospore, in the case of 
apospory and nucellar embryony the hydrating force is not place- 
restricted but is spread over the ovule, in some cases coming from the 
EMC, in other cases from the chalaza with the nutrition stream and in 
other cases from outside the plant. In the case of Hieracium type of 
diplospory the EMC itself shows the vacuolisation phenomena instead 
of regular meiosis. 

MODILEWSKII (1929) has published a similar explanation of the 
mode of origin of the different embryo-sac types. He postulated the 
occurrence of two hormones, one meiotic and one gametophyte- 
forming. Due to the timal interaction of these two hormones the 
embryo-sac will originate from one, two or four macrospores. 
MODILEWSKII did not endeavour to explain the interrelation of meiosis 
and mitosis. Indeed, it was not possible for him to understand 
the direct action of the gametophyte-forming substance. However, it 
must be mentioned here that the two types of embryo-sac development, 
called Scilla and Lilium types, form transitions from normal meiosis 
and gametophyte formation to the Hieracium type of meiosis — mitosis. 

In RUTGERS’s wellknown scheme for the development of abnormal 
embryo-sac types the vacuolisation phenomena serve as a distinction 
between macrospore formation and macrospore development (cf. 
SCHNARF, 1929, p. 181). In the normal type, vacuolisation and polarisa- 
tion happen after finished meiosis in one of the four macrospores, in 
the Scilla (also in the Cypripedium) type growth and vacuolisation 
forces set in before or at the second division (cf. SCHNARF, Figs. 21 and 
23) and in Lilium, finally, vacuolisation and growth start already at or 
immediately after the first division (SCHNARF, pp. 181 and 203). 

Recently a detailed report of the macrospore germination in 
Rubiaceae has been given by FAGERLIND (1937). In several species of 
Galium any of the four macrospores or all of them are capable of 
growing out. After meiosis and macrospore formation one vacuole in 
each cell is formed. The vacuole increases in size and nucleus and 
plasm are pressed close to the cell wall. After a pronounced vacuole 
growth the cell wall stretches considerably and the macrospores form 
long tubes. Finally, a new vacuole is formed on the other side of the 
nucleus. Only after this very strong vacuolisation and cell growth is 
the nucleus of the functioning embryo-sac ready for its first gameto- 
phyte division. In the genera Crucianella and Rubia no cell walls are 
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SCHEME I. The interaction of meiotic and vacuolisating forces, causing 
normal and changed meiosis on the female side. 
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SCHEME II. Changed meiosis and its causes in female and male organs of 
apomictic hermaphrodites. 


Female organs. 


1. Premeiotic = 
mitotic stages. 


2. Premeiotic — 
mitotic stages. 


3. Premeiotic = 
mitotic stages. 


Normal meiosis. 
Tetrads are formed. 


Vacuolisation and hydra- 
tion phenomena in_ the 
EMC. Pseudohomeotypic 
divisions. Dyads may be 
formed or not. Gameto- 
phyte formation. 


Vacuolisation and growth 
phenomena in the EMC 
very marked. Mitotic chro- 
mosomes and metaphases. 
Gametophyte formation. 


Postmeiotic stages. Hydra- 
tion and vacuolisation phe- 
nomena in one or more 
macrospores. Gametophyte 
formation. 


First, second and_ third 
gametophyte divisions give 
rise to a normal embryo- 
sac. 


First, second and _ third 
gametophyte divisions give 
rise to a normal embryo- 
sac. 





Male organs. 


1. Premeiotic = 
mitotic stages. 


2. Premeiotic = 
mitotic stages. 


3. Premeiotic = 
mitotic stages. 


formed at meiosis. 


Normal meiosis. 
Tetrads are formed. 


Active tapetum  degene- 
rates. Divisions meiotic— 
mitotic. Transitions due to 
a time difference in dege- 


neration. Tetrads—dyads 
(monads). 
Undivided tapetum cells 


disorganized. PMC degene- 
rate before meiosis. 


Postmeiotic stages. Active 
tapetum degenerates. Mito- 
tic divisions. Pollen grains. 
Generative and vegetative 
nuclei. 


Postmeiotic stages. Mito- 
tic divisions. Pollen grains. 
Generative and vegetative 
nuclei. 


The EMC are growing intensely already at or 





before the two and four nuclear stages and after meiosis the archespore 
region is filled with »very voluminous cells», each of them with four 
nuclei. One of the central EMC stretches longitudinally and after 
this stretching process vacuoles arise between the four nuclei and 
ultimately the 8 and 16 nucleated embryo-sacs are formed. The 
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similarity in growth and vacuole formation to diplosporous and apo- 
sporous genera is obvious. 

We thus arrive at the conclusion that not only normal meiosis, 
Hieracium diplospory, apospory and nucellar embryony are interrelated 
with growth and vacuolisation phenomena but also the formation 
of bisporous and tetrasporous embryo-sac types (Scheme I). 

As has already been shown, niale and female organs of partheno- 
genetic species differ in meiotic behaviour. It is now a very interesting 
fact that the cell growth so characteristic of Hieracium diplospory is but 
very rarely met with on the male side and never in identical form. 
This makes it even more probable that the same force which transfers 
a sexual macrospore to gametophyte also acts in the development of 
a diplosporous macrospore in Taraxacum and other genera, an 
aposporous cell, the EMC in Hieracium to a gametophyte and a nucellar 
embryonic cell to an embryo (apospory and nucellar embryony being 
two cases of the same phenomenon). .On the male side, instead of the 
vacuolisation force acting on the macrospore, the degeneration of the 
tapetum has an inhibiting and time restricting effect on the meiotic 
tendency. In sexual species degeneration of the tapetum starts 
immediately after tetrad formation. When, in Archieracium apomicts, 
tapetum degeneration starts earlier in development, meiotic and mitotic 
substances are mixed, gradually changing meiosis. Finally, in Crepis 
apomicts, when the tapetum degenerates without any mitotic activity, 
meiosis is inhibited and the PMC degenerate. Scheme II gives a 
summary of the differential behaviour of male and female organs. 


GROWTH PHENOMENA OF ORDINARY MEIOSIS AND MITOSIS. 


It has been known for a long time that meiotic prophase nuclei 
grow intensely at zygotene and pachytene stages, nuclear viscosity at 
the same time decreasing. Recently a paper on this subject was pub- 
lished by BEASLEY (1938). He found that the volume of resting meiotic 
nuclei in Gasteria was on an average 894 u* compared with 772 u* for 
resting nuclei in root tips. Beginning meiotic prophase gave a volume 
of 1370 u*, i. e. about twice the volume of resting nuclei, meiotic 
prophase nuclei in PMC and EMC showed volumes of 3141 u* and 
3597 u*® respectively. Thus the increase is about 4 times the original 
size. Mitotic prophase nuclei in different tissues had volumes of 1114, . 
986, 1297 w*, i. e. only 17/, the size of resting nuclei. This marked 
contrast in behaviour agrees well with the interrelation meiosis—mitosis 
as outlined above. 
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Thanks to the last few years’ X-ray work on chromosome frag- 
ments (for further details see Part II of this paper) it has been definitely 
shown that chromosome splitting in a physiological sense occurs some- 
where during the mitotic resting stage (in early, middle or late resting 
stage, dependent on the material). Before this presumable reproduc- 
tion stage chromosomes behave as singie units (even if they may 
consist of bundles of chromonemata), after this stage they behave as 
double units. Reproduction and prophase starting are independent 
phenomena, although occurring together in some tissues — as in 
germinating seeds. If chromosome reproduction occurs before or at 
the same time as the start of prophase, we get a mitotic division, if 
chromosome reproduction is prevented but the prophase-starting force 
is still active, we get a meiotic division (GUSTAFSSON, 1935, p. 102). If 
the reproduction force acts repeatedly but the prophase is delayed or 
prevented, we get internal reproductions, the first stage of this in- 
ternal division being the Spinacia case with two internal reproductions 
before prophase (GENTCHEFF and GUSTAFSSON, unpublished; LEVAN, 
1939, for auxin-treated‘cells), the second stage the Culex case with two 
and more reproductions (BERGER, 1938) and the final stage being the 
salivary chromosomes of Diptera (BAUER, 1936) and the polyploid 
nuclei in Gerris (GEITLER, 1938). 

The meiotic substances postulated above prevent, according to this 
explanation, chromosome reproduction. Leptotene and zygotene chro- 
mosomes behave physiologically (and morphologically!) as single units. 
Normal mitosis shows cell and nucleus growth in and at the end of the 
resting stage, and the theory has been formulated that a certain cell size 
forces the nucleus to divide (the nucleus-plasm relation; HERTWIG, 1903; 
for recent contributions to this theory, see SODING, 1938, p.512,and LEVAN, 
1939). Start of prophase is also connected with remarkable changes 
in plasm viscosity (KLING, 1936; discussing older data of RUNNSTROM 
and BACKMAN). From leptotene to pachytene stages of meiosis an intense 
growth and viscosity decrease period takes place, firstly causing com- 
plete uncoiling and intimate pairing of chromosomes, secondly reproduc- 
tion and chiasma formation (DARLINGTON). In sexual species the action 
of meiotic substances: is time-restricted, either by mitotic substances 
from the degenerating tapetum in male organs, or by vacuolisation 
phenomena in uninucleated gametophytes on the female side. Con- 
sequently, meiosis can be counteracted in two ways, either by delivery 
of mitotic substances at an early stage of development as in male organs 
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of Hieracium apomicts or by transferring the intense hydration and 
growth period from pachytene to resting stage. 


SUMMARY. 


1. Agamospermy, i. e. seed-development without fertilization, 
consists of three propagation methods: diplospory, apospory and nu- 
cellar embryony. Diplospory and apospory may be followed by 
parthenogenesis. 

2. As shown previously, female diplospory is produced along three 
lines: by the formation of restitution nuclei, pseudohomeotypic divisions 
and so-called somatic divisions. 

3. The first two methods for re-increasing the chromosome num- 
ber are distinct meiotic processes. The third method, met with in 
Antennaria, Hieracium and some other genera, shows transitions from 
meiosis to mitosis. 

4.To give mitotic divisions EMC must pass through an intense 
growth, vacuolisation and hydration process. The stages are: meiosis 
with reduced chromosome number as a consequence — pseudohomeo- 
typic division with unreduced gametophyte — mitotic-like division with 
unreduced. gametophyte. In the genera mentioned a certain growth 
and vacuolisation is necessary in order to give the pseudohomeotypic 
division, another growth and vacuolisation period in order to give the 
mitotic-like division. True mitosis — without pronounced cell and 
nucleus growth — does not occur. 

5. On the male side, however, mitotic-like divisions arise in quite 
another manner, probably caused by effusion of mitotic substances 
from the tapetum. 

6. Apospory is of four types: The Hieracium Pilosella type, arche- 
spore being unicellular and egg-cell functional, the Alchemilla type 
with multicellular archespore and subsequent development of the egg- 
cell, the Leontodon type with unicellular archespore without partheno- 
genesis and, finally, the Artemisia type with multicellular archespore 
and no parthenogenesis. 

7. In all types of apospory pronounced cell growth and vacuolisa- 
tion occur as in the Hieracium type of diplospory. 

8. In Alchemilla and other genera potentially generative cells either 
pass through meiosis with chromosome reduction or mitosis. In the 
latter case the meiotic disposition can be changed only by means of 
intense growth and vacuolisation. 
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9. In Leontodon hispidus cells, somatic in origin, can enter meiosis, 
as well as mitotic and mitotic-like divisions after growth phenomena. 
Only in this genus do divisions in the aposporous region start 
simultaneously with the EMC-meiosis. 

10. In Alchemilla somatic cells above the regular EMC (cover cells) 
may enter meiosis, probably caused by substances effusing from the 
degenerating EMC. 

11. In several genera nucellar embryony is preceded by growth and 
vacuolisation phenomena: in Nigritella probably conditioned by sub- 
stances from the EMC, in Potentilla by substances from outside the 
plant. 

12. The first embryo-sac division, as well as Hieracium diplospory, 
apospory and nucellar embryony are characterized by intense growth, 
by stretching and vacuolisation processes. The similarity to the 
physiological and cytological action of auxin is pointed out. 

13. Two different forces are thought to occur on the female side: 
one meiotic force (meiotic substances?) preventing chromosome repro- 
duction in the resting stage and one vacuolisation force causing cell 
elongation and simultaneously being time-restricting for the meiotic 
force. The interaction of these two forces explains the transition 
meiosis — mitosis. The Lilium and Scilla types of embryo-sac develop- 
ment presumably form other transitions (Scheme I). 

14. On the male side tapetum degeneration normally starts after 
finished meiosis. In the case of an early degeneration of mitosis-active 
tapetum-cells the PMC undergo mitotized divisions. When undivided 
tapetum-cells degenerate early, the PMC also degenerate (Scheme II). 

15. Normal meiotic prophase is characterized by growth and viscosity 
decrease phenomena, mainly occurring in the nucleus, not by vacuolisa- 
tion of the cell. At the same time chromosome reproduction (at least 
in a physiological sense) occurs. By transferring the intense prophase 
growth to the resting stage meiosis will change to mitosis. 


LITERATURE CITED. 


1. AFZELIUS, K. 1916. Zur Embryosackentwicklung der Orchideen. — Sv. Bot. 
Tidskr. 10. 

2. — 1928. Die Embryobildung bei Nigritella nigra. — Sv. Bot. Tidskr. 22. 

3. — 1936. Apomixis in der Gattung Arnica. — Sv. Bot. Tidskr. 30. 

4. Bauer, H. 1936. Beitraige zur vergleichenden Morphologie der Speicheldriisen- 
chromosomen. — Zool. Jahrb. 56. 





320 





AKE GUSTAFSSON 





27. 


28. 





Bauer, H. 1937. Cytogenetik. Fortschr. d. Zoologie, N. F. II. 

BEASLEY, J. O. 1938. Nuclear size in relation to meiosis. — Bot. Gaz. 99. 

BERGER, CH. 1938. Multiplication and reduction of somatic chromosome 
groups as a regular developmental process in the Mosquito, Culex pipiens. 
— Carn. Inst. of Wash. Publ. 496. 

BERGMAN, B. 1935a. Zytologische Studien iiber sexuelles und asexuelles Hiera- 
cium umbellatum. — Hereditas XX. 

— 1935b. Zur Kenntnis der Zytologie der skandinavischen Antennaria-Arten. 
— Hereditas XX. 

— 1935c. Zytologische Studien iiber die Fortpflanzung bei den Gattungen 
Leontodon und Picris. — Sv. Bot. Tidskr. 29. 

B6és, G. 1924. Neue embryologische Studien iiber Alchemilla arvensis. — 
Bot. Not. (Lund). 

CuHraruGI, A. 1926. Aposporia e apogamia in Artemisia nitida (BERTOL). — 
Nuovo Giorn. Bot. Ital. N. S. 33. 

CuraruGi, A. and FRANCINI, E. 1930. Apomissia in Ochna serrulata WaLP. — 
Nuovo Giorn. Bot. Ital. N. S. 37. 

DARLINGTON, C. D. 1932. Recent advances in cytology. — London. 

Epman, G. 1929. Zur Entwicklungsgeschichte der Gattung Oxyria HILL, nebst 
zytologischen, embryologischen und systematischen Bemerkungen _iiber 
einige andere Polygonaceen. — Act. Hort. Berg. 9. 

— 1931. Apomeiosis und Apomixis bei Atraphazis frutescens C. KocH. — 
Act. Hort. Berg. 11. 

Ernst, A. 1918. Bastardierung als Ursache der Apogamie im Pflanzenreich. 
— Jena. 

FAGERLIND, F. 1937. Embryologische, zytologische und _ bestiubungsexperi- 
mentelle Studien in der Familie Rubiacee nebst Bemerkungen itiber einige 
Polyploiditatsprobleme. — Act. Hort. Berg. 11. 

GEITLER, L. 1938. Uber den Bau des Ruhekernes mit besonderer Beriicksichti- 
gung der Heteropteren und Dipteren. — Biol. Zbl. 58. 

GELIN, O. 1934. Embryologische und cytologische Studien in Helianthee- 
Coreopsidine. — Act. Hort. Berg. 11. 

GENTSCHEFF, G. 1937. Zytologische und embryologische Studien iiber einige 
Hieracium-Arten. — Planta 27. 

— 1938. Uber die pseudogame Fortpflanzung bei Potentilla. — Genetica 20. 
GustaFsson, A. 1932. Zytologische und experimentelle Studien in der Gattung 
Taraxacum. — Hereditas XVI. 

— 1935. Studies on the mechanism of parthenogenesis. — Hereditas XXI. 

— 1938. The cytological differentiation of male and female organs in 
parthenogenetic species. — Biol. Zbl. 58. 

Hertwic, R. 1903. Uber Korrelation von Zell- und Kerngrésse und ihre Be- 
deutung fiir die geschlechtliche Differenzierung und Teilung der Zelle. — 
Biol. Zbl. 23. 

HoLMGREN, I. 1919. Zytologische Studien iiber die Fortpflanzung bei den 
Gattungen Erigeron und Eupatorium. — Kgl. Sv. Vet. Ak. Handl. 59. 

KIELLANDER, C. L. 1935. Apomixis in Poa serotina. — Bot. Not. (Lund). 

— 1937. On the embryological basis of apomixis in Poa palustris. — Sv. Bot. 


Tidskr. 31. 

















THE INTERRELATION OF MEIOSIS AND MITOSIS. I 321 





30. 


31. 


32. 


33. 


34. 


35. 


36. 


37. 


38. 


39. 


40. 


41. 


42. 


KLING, K. G. 1936. Experimentelle Untersuchungen iiber die traumatische 
Parthenogenese bei Amphibieneiern. — Diss. Uppsala. 

LEAviTT, R. G. 1900. Polyembryonie in Spiranthes cernua. — Rhodora 2. 
(Cited after AFZELIUS, 1928.) 

-—— 1901. Notes on the embryology of some New England Orchids. — Rhodora 
3. (Cited after AFZELIUS, 1928.) 

LEvAN, A. 1939. Cytological phenomena connected with the root swelling 
caused by growth substances. — Hereditas XXV. 

LityeFors, A. 1934. Uber normale und apospore Embryosackentwicklung in 
der Gattung Sorbus. — Sv. Bot. Tidskr. 28. 

MODILEWSKII, IA. 1929. The female gametophyte of the angiosperms. — 
Ukrainian Bot. Rev. 5. (Cited from Biol. Abstr. 7, p. 1441.) 

MURBECK, Sv. 1901. Parthenogenetische Embryobildung in der Gattung Alche- 
milla. — Kgl. Fysiogr. Sallsk. Handl. 11. 

— 1902. Uber Anomalien im Baue des Nucellus und des Embryosackes bei 
parthenogenetischen Arten der Gattung Alchemilla. — Kgl. Fysiogr. Sallsk. 
Handl. 13. 

Osawa, J. 1912. Cytological and experimental studies in Citrus. — Journ. Coll. 
Agric. Tokyo 4. 

ROSENBERG, O. 1908. Cytological studies on the apogamy in Hieracium. — 
Bot. Tidsskr. (Copenhagen) 28. 

— 1927. Die semiheterotypische Teilung und ihre Bedeutung fiir die Ent- 
stehung verdoppelter Chromosomenzahlen. — Hereditas VIII. 

— 1930. Apogamie und Parthenogenesis bei Pflanzen. — Handb. d. Vererb.- 
wiss., Berlin. 

RuGE, U. 1937. Untersuchungen iiber die Anderungen der osmotischen Zu- 
standsgréssen und der Membraneigenschaften des Hypokotyls von Helian- 


thus annuus beim normalen Streckungswachstum. — Planta 27. 

ScunarF, K. 1929. Embryologie der Angiospermen. — Berlin. 

STEBBINS, G. L. 1932. Cytology of Antennaria. II. Parthenogenetic species 
— Bot. Gaz. 94. 

STRASBURGER, E. 1878. Uber Polyembryonie. — Jenaische Zschr. f. Natur- 
wiss. 12. 


S6p1nG, H. 1938. Die Rolle des Auxins in der héheren Pflanzen. — Zschr. 
f. Bot. 32. 


TaHARA, M. 1921. Cytologische Studien an einigen Kompositen. — Journ. Coll. 
Sci. Imp. Univ. Tokyo 43. 

TACKHOLM, G. 1922. Zytologische Studien iiber die Gattung Rosa. — Acta 
Hort. Berg. 7. 


AKERBERG, E. 1939. Apomictic and sexual seed formation in Poa pratensis. 
— Hereditas XXV. 








322 AKE GUSTAFSSON 





CONTENTS. 
PUI 2. Bain oe abies uGh aku ak sake Wiebe chalks senate sce ese «suGlennnisn 289 
SON Linco ucicihn sc saicaba sucess oes ssss455Gse soe Ge ue ew sees ses shies sober 290 
The so-called somatic type of division .............. cece cece eect eee e ween 292 
BUDEDOTY, sos oie ninwsuam n= toes wes sop shehieuh os smiew'eauien ss a ipiata cae biaw Nisinielets 296 
The Hieracium Pilosella type of stabilized apospory ................++++- 296 
The Alchemilla type of stabilized apospory ............-.eeeeeeeeeeeeee 298 
The Leontodon type of unstabilized apospory ...............eeeeeeeeees 302 
The Artemisia type of unstabilized apospory .......-....- 02 eee cece eee ees 304 
PRBS TAIN Maren OIA cel ay sss 0p we oe So 'o w= woo 0% 6 > cio o> Swi 001s 45 Sole, otwe's 6.0 ble \6'e1 8.0% 305 
Male and female meiosis in the Hieracium type of parthenogenesis ............ 307 
SIN ree en ere Scan a eric sins oieicc a= sine e vsici's es sisi scien esis 310 
Agamospermy and mitosis—mei0Sis ...........--eeeeceeeeeeeeeee er eeees 310 
Growth phenomena of ordinary meiosis and mitosis ................+++- 316 
SpRMNMNRREW Eo oes fine cricleoiniois ws eeiow eos ao ienicw alse svlcs eis seein siee)s seem eels vies 318 
NGRrmRTe eee 5 2b. elin oh cae nica mn cupis ss sions 55 ess aa 0s vee 54 Oe Ve weaes 319 














UBER NEUE GENE FUR DIE AUSBILDUNG 
VON TESTAFARBE BEI PISUM 


von H. LAMPRECHT uno E. AKERBERG 


SAATZUCHTANSTALT WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 


(With a Summary in English) 





EINLEITUNG. 


EI mehreren Arten von Leguminosen sind ganz- und teilfarbige, 

marmorierte, gestreifte u. s. w. Samentypen bekannt und bei 
einigen Arten ist auch die Vererbungsweise dieser Eigenschaften mehr 
oder weniger eingehend untersucht. Am besten bekannt diirfte in dieser 
Hinsicht Phaseolus vulgaris sein. Die vorliegende Arbeit wird sich 
hauptsachlich mit der Teilfarbigkeit und zu geringerem Teil auch mit 
der verschiedenen Farbung der Samenschale von Pisum beschaftigen. 

Wahrend man bei beispielsweise Phaseolus vulgaris die Teilfarbig- 
keit der Samenschale und ihre Vererbung seit langerer Zeit studiert und 
fiir die Ausbildung derselben mehrere Gene festgestellt hat (vgl. z. B. 
LAMPRECHT, 1934), finden wir bei Pisum bisher nicht einmal den Begriff 
Teilfarbigkeit in der Literatur erwahnt. Trotzdem haben bereits 
. KagJANus (1923) sowie H. u. O. TEDIN (1928) zweifellos einen bzw. 
mehrere verschiedene teilfarbige Samentypen in ihrem Material be- 
sessen. 

Unter Teilfarbigkeit bei Samen versteht man die Erscheinung, dass 
bei im tbrigen gefarbten Samen stets ein gewisser, mehr oder weniger 
grosser Teil der Testa ungefarbt verbleibt. Nicht als teilfarbig zu be- 
zeichnen sind demnach Samen, bei denen die Schale auf ungefarbtem 
Grund eine Marmorierung, Streifung, Punktierung oder ahnl. Zeich- 
nung aufweist, die sich tiber die ganze Testa erstreckt, denn bei diesen 
Typen ist nicht ein gewisser Teil ungefarbt, sondern ungefarbte und 
farbige Stellen verteilen sich mehr oder weniger gleichmAassig tiber die 
ganze Testa. Beim Durchgehen der farbigen Tafel und der dazuge- 
hérigen Beschreibung in der Arbeit von H. u. O. TEDIN (I. c.) findet 
man, dass alle Typen, die von diesen Forschern als den genotypischen 
Konstitutionen z Mpmp (Fig. 20—23, 26—29) und z mpmp (Fig. 2—6, 
8—14, 24, 25, 37) entsprechend aufgefasst werden, teilfarbig sind. Bei 
Samen der Formel z MpMp (Fig. 15—19) ist dies dagegen nicht der Fall. 

Das Genpaar Z—z ist von KaJANuS (1923) aufgestellt worden und 
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ungefahr gleichzeitig wurde es von H. TEDIN (1923) mit dem Symbol 
Q belegt, das nach Identifizierung mit Z zuriickgezogen wurde. Das 
Genpaar Mp—mp wurde von H. u. O. TEDIN (1928) festgestellt. Was 
iiber die Wirkung dieser zwei Genpaare bisher bekannt geworden ist, 
finden wir in letztgenannter Arbeit zusammengefasst und sei hier kurz 
wiedergegeben. 

In ihrer »List of the factors» (1. c. S. 3—4) schreiben H. u. O. TEDIN 
iiber den Effekt von Z: »Factor for ‘normal’ development of the seed 
coat as hitherto described. No visible effect with a. With Az in- 
fluences the seed coat in many ways», und iiber Mp: »No visible effect 
with Z or a. With Az Mp has a considerable effect on the seed coat 
color. Necessary factor for rusty color over the radicula». 

Uber das Gen z finden wir spater (I. c. S. 25—27) noch folgende 
Angaben: 

1. Az-Samen sind stets rund und glatt, nie indent wie AZ-Samen. 

2. Das bei Aar B Z-Samen auf einen schmalen Schlitz reduzierte 
Hilum bekommt bei Rezessivitét in z wieder normale Entwicklung. 

3. Bei Azm-Pflanzen verschwindet praktisch genommen alle 
Farbe (auch die rote, durch oh bedingte) von der Testa. 

4. Azoh-Pflanzen sind — im Gegensatz zu A Z oh — durch einen 
fast schwarzen, kleinen Fleck am Spermotylium charakterisiert. 

5. Die braunliche Hilumfarbe von A Z-Samen wird bei A z weiss 
oder fast weiss. Die durch Pl bedingte schwarze Hilumfarbe wird 
nicht beeinflusst. 

6. Die Farben von A Z-Samen zeigen starkes Nachdunkeln, sodass 
sie nach einigen Jahren nicht mehr voneinander unterschieden werden 
kénnen. Die Farben von az-Samen scheinen viele Jahre hindurch 
konstant zu bleiben. 

7. Die fiir A M Z-Samen charakteristische Marmorierung wird bei 
A M z-Samen undeutlicher, diffuser. 

8. z soll die durch F bedingte Ausbildung von violetten Punkten 
auf der Testa verhindern. 

Uber das Gen Mp finden wir 1. c. (S. 28—31) folgende Charakteri- 
stik (zu dieser sei hier hervorgehoben, dass sie sich — entgegen sonst 
Ublichem — auf die dominante Form MpMp bezieht, die vorhin ange- 
fiihrten Angaben fiir z-Samen also auf mpmp-Individuen). 

1. zMp M-Samen haben gegenitiber z mp M-Samen normale starke 
Marmorierung, die iiber die ganze Samenoberflache ausgebreitet ist, 
wahrend bei z mp eine mehr oder weniger grosse Zone ungefarbt ver- 
bleibt. Letzteres gilt auch fiir m-Samen. 
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2. zMp-Samen haben an der Stelle der Radikula eine deutliche 
Eindriickung. 

3. zMpMp-Samen haben keine farblose Zone um das Hilum. 
Mpmp bedingt eine solche, die jedoch geringere Ausbreitung zeigt als 
bei mpmp. 

4. Zusammen mit Mp soll bei z-Samen eine rostbraune Farbung 
der Testa an der Radikulastelle auftreten. Diese soll bei Mpmp-Samen 
am starksten zutage treten. 

Die Klassifikation der unter 3. und 4. genannten Eigenschaften hat 
H. u. O. TEDIN (1928) grosse Schwierigkeiten verursacht und gab in 
gewissen Fallen nicht erklarbare Resultate. In bezug auf 4. sagen sie, 
»that the rusty color always was connected with Mp». Aber auch: »It 
seems out of question that the rusty color is confined to heterozygosity 
in Mp, thus giving a parallel to the blue Andalusian hen’ and the red- 
flowered Mirabilis of CORRENS» (I. c. S. 31). Hiergegen sprechen je- 
doch die Fig. 15—18, Taf. I, in der Arbeit von H. u. O. TEDIN, die rost- 
braune Farbe an der Radikulastelle zeigen, aber von diesen Verfassern 
als MpMp charakterisiert werden. Schliesslich deuten diese Verfasser 
die Méglichkeit an, dass die Rostfarbe auf ein besonderes, stark mit Mp 
gekoppeltes Gen (als Rt bezeichnet) zuriickfiihrbar sein kénnte. 

Die nicht zu klarenden Schwierigkeiten beim Analysieren der 
Samentypen mit zunehmender Grésse der ungefarbten Zone bis zum 
vélligen Verschwinden von Farbe, wodurch a-Samen vorgetauscht wer- 
den, veranlassen die Verfasser zur Annahme eines oder einer Gruppe 
von hypothetischen Genen, die sie mit dem Symbol Tr belegen. Die 
beiden Symbole Rt und Tr, von H. u. O. TEDIN als sog. »hypothetical 
factors» rubriziert, sind natirlich nichts anderes als Bezeichnungen fiir 
phanotypische Eigenschaften. Als Genbezeichnungen sind sie in der 
Literatur zu streichen, da fiir sie keine spaltenden Allelen festgestellt 
worden sind. 

Ein Riickblick auf vorstehend fiir die beiden Genpaare Z—z und 
Mp—mp Angefiihrtes ergibt hinsichtlich der Farbung von Pisum- 
Samen folgendes: 

1. AZ-Samen sind stets ganzfarbig, welche Konstitution sie i. ti. 
auch besitzen. 

2. AzMp-Samen sind gleichfalls ganzfarbig. z ist demnach kein 
Gen, das als solches Teilfarbigkeit der Testa verursacht. 

3. AzMpmp- und Az mpmp-Samen sind teilfarbig bis zu ganz 
ungefarbt, je nach der iibrigen — bisher nicht klargelegten — geno- 
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typischen Konstitution. Die Ausbildung von Teilfarbigkeit ist also von 
Rezessivitat im Gen z abhiangig, ohne dass dieses selbst solche bedingt. 

4. z hat einen gewissen Einfluss auf die Farbe der Samenschale. 
Aufhellung derselben bei A m-Samen, dunkler kleiner Fleck am Spermo- 
tylium (Caruncula) bei A oh-Samen, Verhinderung des Nachdunkelns 
der Testafarben und der Ausbildung von durch F bedingten violetten 
Punkten. 

Das Gen Z ist demnach als Grundgen fiir die Ausbildung von Teil- 
farbigkeit bei Pisum aufzufassen. Es entspricht bei z. B. Phaseolus 
vulgaris dem Gen T. 

Das Gen Mp ist als Gen fiir Teiljarbigkeit anzusprechen, da es in 
seiner rezessiven Form zusammen mit z in einer gewissen Zone der 
Testa die Ausbildung von Farbe verhindert. 

Von dem im folgenden besprochenen Material wurden die Popula- 
tionen TA 24, TA 25 und TA 27 sowie die Kreuzungen A 42, A 419 und 
A 53 von E, AKERBERG, die Kreuzungen Nrs. 225, 229 und 246 von 
H. LAMPRECHT studiert und beschrieben (TA = Theoretisches Material 
von AKERBERG). Der allgemeine Text wurde gemeinsam ausgearbeitet. 


KREUZUNG 225. LINIE 19, A Ar B M z Mp X LINIE 187, 
a Ar B m Z mp. 


Der eine Elter dieser Kreuzung, L 19, ist identisch mit H. u. O. 
TEDINs 0652, welche Linie ihrerseits von 0632 aus der danischen Sorte 
»Glené» herstammt. L 187 ist von LAMPRECHT (1933) frither beschrie- 
ben worden und wird u. a. durch Heterozygotie im Gen uni (Pflanzen 
mit einfachen Blattern und sterilen missbildeten Bliiten ausspaltend) 
gekennzeichnet. Hier sollen jedoch nur Gene beriicksichtigt werden, 
die auf die Samenschale einen Einfluss haben. ; 

Die Pflanzen der ersten Generation waren Pupurbliitig, also der 
Konstitution A Ar B entsprechend und die Samen waren ganzfarbig, 
Umbra marmoriert und mit hellbraunlichem Hilum, demnach mit der 
Formel A Ar BZ M pl iibereinstimmend. Uber die Konstitution in Mp 
und ev. anderen Genen fir Teilfarbigkeit lasst sich wegen Dominanz 
in Z natiirlich nichts aussagen. 

In F, erfolgte, wie auf Grund der bisher bekannten Genkonstitu- 
tion der Elternlinien zu erwarten war, u. a. eine Aufspaltung in den 
Genpaaren A—a, M—m und Z—z. Fiir diese drei Genpaare wurden 
folgende Spaltungen beobachtet: 
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338 A: 130 a, D/m fiir 3:1 — 1,39; 
369M: 99m, D/m » 3:1—1,9; 
266 Z: 72z (A-Pflanzen), D/m fiir 3:1 = 1,57. 


Es besteht befriedigende Ubereinstimmung mit den erwarteten mono- 
hybriden Spaltungsverhaltnissen. 

Die Aufspaltung im Genpaar Mp—mp war offenbar durch weitere 
Gene kompliziert, da nicht weniger als mindest sechs verschiedene 
Typen von Teilfarbigkeit und iiberdies noch eine A-Pflanze (purpur- 
bliitig — A Ar B) mit farbloser Testa, also wie bei a-Samen, beobachtet 
wurden. Die festgestellten sechs Typen von Teilfarbigkeit sind in 
Fig. 1 und 2 wiedergegeben. Die in Fig. 1 abgebildeten drei Typen 
a, b und c entsprechen der von H. u. O. TEDIN (I. c.) mitgeteilten Spal- 
tung im Genpaar Mp—mp. a entspricht MpMp, b Mpmp und c mpmp. 
Die Ausbreitung der Farbenaufhellung auf der dem Hilum gegenuber- 





a b c 


Fig. 1. Der Effekt des Genpaares Mp—mp zusammen mit dem Grundgen fiir Teil- 
farbigkeit der Testa, z. — a—2zMpMp, b =zMpmp, c = zmpmp. 


liegenden Seite zeigte bei den Mpmp- und mpmp-Samen eine gewisse 
Variation, worauf spater zuriickgekommen werden soll. Gleiches gilt 
auch, obgleich meistens in geringerem Masse fiir die Ausbreitung der 
hellen Umgebung des Hilums bei Mpmp-Samen. 

Mp-homozygote Samen haben nur ein helles Hilum, gew6hnlich 
gar keine Aufhellung der Farbung um dasselbe und eine ganz unbe- 
deutende bis deutliche Aufhellung auf der gegeniiberliegenden Seite. 
Es gibt aber auch MpMp-Samen, die zu beiden Seiten des Hilums und 
hinab bis zur Basis der Radikula zwei schmale helle Linien aufweisen 
(vgl. Fig. 1a). Méglicherweise handelt es sich hier um die Wirkung 
eines besonderen Gens. Mpmp-Samen haben eine deutliche Aufhellung 
der Fairbung um das Hilum, normal wie bei Fig. 1b angegeben, die 
aber niemals die Ausbreitung derjenigen bei mpmp-Samen (Fig. 1 c) 
erreicht. Sowohl Mpmp- wie mpmp-Samen haben auf der dem Hilum 
gegeniiber liegenden Seite eine Aufhellung der Farbe, die ziemliche 
Variation aufweist. Bei der Klassifikation der Samen wurde ausser 
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der Farbenausbreitung auch die von H. u. O. TEDIN (I. c.) mitgeteilte 
Rostfarbung an der Radikulastelle beriicksichtigt, die sich aber, wie 
spater dargetan werden soll, als unverlassliches, stark modifizierbares 
Merkmal herausgestellt hat. 

Das Erléschen der Farbe bei mpmp-Samen um das Hilum ist sehr 
charakteristisch. Die Farbe verschwindet zu beiden Seiten des Hilums 
und diese Aufhellung setzt nach unten in zwei Zipfeln bis fast an die 
Basis der Radikula, und nach oben vom Hilum in einem zunehmend 
schmialer und undeutlicher werdenden Streifen bis zum Spermotylium 
fort (Fig. 1c). 

Bei den drei in Fig. 2 abgebildeten Samen ist die Ausbildung von 





a b c 
Fig. 2. Die drei teilfarbigen Samentypen: a — deminutio, z mpdem Cal, b = calvi- 
tium, z mp Dem cal, c = triangulum, z mp dem cal. 


Farbe weiter reduziert. Alle drei Samentypen a, b und c zeigen vor 
allem das Verschwinden von Farbe um das Hilum wie bei mpmp- 
Samen. Bei Fig. 2a ist die Ausbildung von Farbe auf der dem Hilum 
gegentiber liegenden Seite verglichen mit Mpmp- und mpmp-Samen 
(Fig. 1) weiter stark vermindert, sodass hier etwa die Halfte des Samens 
hell erscheint. Diesen Samentypus wollen wir als deminutio-Typus 
(= Verminderungstypus) bezeichnen. Der in Fig. 2 b wiedergegebene 
Samen zeigt eine weitere Begrenzung in der Ausbildung der Testa- 
farbe. Diese erscheint hier auf eine das Hilum umgebende Kalotte 
beschrankt, die zum grésseren Teil — 4hnlich einer Glatze — scharf 
gegen den iibrigen hellen Teil der Testa abgegrenzt ist. Diesen Typus 
wollen wir als calvitium-Typus (= Glatzentypus) bezeichnen. Beim 
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dritten in Fig. 2 abgebildeten Samen, c, schliesslich, ist die Ausbildung 
von Farbe auf ein kleines Dreieck an der Stelle des Spermotyliums 
begrenzt. Von der dem Hilum zugekehrten Basis dieses Farbendreiecks 
strahlt die Farbe ab und zu noch in sehr blassen, schmalen Zipfeln 
nach beiden Seiten des Hilums zu aus. Nicht selten ist von diesen aber 
kaum etwas zu erkennen. Diesen Typus wollen wir den triangulum- 
Typus (= Dreiecktypus) nennen. Hierzu kommt noch, wie bereits er- 
wahnt, der a-Typus, d. h. z-Samen ohne jegliche Farbung der Testa, 
die also das gleiche Aussehen wie aa-Samen haben, aber A in ihrer 
genotypischen Konstitution besitzen. 

Bei allen diesen teilfarbigen Samentypen kann natiirlich, wenn die 
Pflanze M in ihrer Formel hat, die schwache Marmorierung (»ghostly 
marbling» laut H. u. O. TEDIN, I. c.) gleichwie bei aa MM-Pflanzen auf 
den hellen Stellen der Testa erkannt werden. 

Die in Fig. 1 und 2 abgebildeten und vorstehend beschriebenen 
Samentypen sind in F, von Kreuzung 225 in folgender Anzahl aufge- 
treten: 





Anzahl 
ch CCK de eke y awake Kees 16 
Pataki ec ie Atak eka ds eden wa 37 
sc koh ah wae OS had ka eee e bes 10 
USCC ET ECT TST Tee 3 
IT NG ok 5s wdc da wate ene 3 
ETT eee 2 
EL ELT Ce ee ery eT ee eee 1 
Summe z-Individuen ................. 72 


Eine genetische Erklarung dieser F,-Spaltung in verschiedene teilfar- 
bige Typen ist natiirlich ohne ein Studium der weiteren Aufspaltung 
in F; unmdéglich. Eine Annahme erscheint jedoch schon jetzt wahr- 
scheinlich, namlich dass die vier Typen deminutio, calvitium, triangul- 
um und a die Konstitution mpmp haben. Sie zeigen ja teils die fur 
mpmp-Samen charakteristische Aufhellung um das Hilum, teils sind 
sie in solchen Zahlen aufgetreten, dass sie zusammen mit den iibrigen 
mpmp-Pflanzen ein gutes Spaltungsverhaltnis im Genpaar Mp—mp 
geben. Hierfiir ergibt sich: 16 MpMp:37 Mpmp:19 mpmp, gegen- 
iiber einem erwarteten Verhaltnis von 18 : 36 : 18, also sehr gute Uber- 
einstimmung aufweisend. 

In F; wurden 43 z-Familien studiert. Unter diesen befanden sich 
simtliche in Mp homozygote Familien (Nachkommen von 16 Pflan- 
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zen in F,). Sie zeigten, wie zu erwarten war, keine Spaltung in Mp : mp. 
Gewisse dieser, deren F.-Pflanzen Samen mit staérkerer Aufhellung auf 
der dem Hilum gegeniiber liegenden Seite der Testa ausbildeten, be- 
hielten diese Eigenschaft nun auch in der ganzen F;-Familie bei. In 
anderen Familien traten Pflanzen mit solchen Samen — offenbar als 
Ausspaltung — auf. Dies deutet darauf hin, dass irgend eines oder 
mehrere der Gene, die fiir die erwahnten vier Typen, deminutio, calvi- 
tium, triangulum und a, verantwortlich sind, auch einen Einfluss auf 
MpMp-Samen besitzen. 

Ganz die gleiche Erscheinung konnte, wie mit Hinblick auf die 
MpMp-Samen zu erwarten war, auch bei den Mpmp-Pflanzen und 
ihren Nachkommen festgestellt werden. Vielleicht ist hier der Einfluss 
dieser Gene auch in heterozygoter Form abweichend. Jedenfalls wird 
dies durch die starke Variation der Aufhellung auf der dem Hilum 
gegeniiber liegenden Seite wahrscheinlich gemacht. Es diirfte dies auch 
die Hauptursache fiir die von H. u. O. TEDIN (1. c.) in ihrem Material 
gefundenen Klassifikationsschwierigkeiten gewesen sein. 

Die nach Mpmp-Pflanzen gebauten Familien zeigten in diesem 
Genpaar in zusammen 17 Familien folgendes Spaltungsverhaltnis: 


Gefunden: 53 MpMp:106 Mpmp:48 mpmp 


Erwartet: 51,75 » +: 103,50 >. Sp legs » 
D/m fiir 
a2 24 =" M0 0,35 0,60 


Also gute Ubereinstimmung zwischen den erwarteten und gefundenen 
Zahlen zeigend. Den mpmp-Pflanzen wurden wie vorher auch die 
genannten vier Typen zugerechnet. In sieben von diesen Familien 
gehérten mpmp-Pflanzen einem oder zwei der vorhin erwahnten vier 
teilfarbigen Typen an. Es spalteten aus: 


3 Fam. zusammen: 8 calvitium- und 3 triangulum-Typus; 


a. » : 3 calvitium-Typus; 
ce : 5 deminutio-Typus; 
ae. : 3 triangulum- und 1 a-Typus. 


-_ 


Von den nach mpmp-Pflanzen gebauten F;-Familien gehérten 7 
den vier obenstehenden teilfarbigen Typen an. Sie zeigten folgende 
Verhaltnisse: 


2 Fam. vom calvitium-Typus mit 20 Pflanzen waren konstant: 
1 » _ spaltete: 7 calvitium- :3 triangulum-Typus; 
1 » » +: 11 deminutio- :8 triangulum-Typus; 
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2 Fam. vom triangulum-Typus mit 30 Pflanzen waren konstant; 
ae » a-Typus mit 18 Pflanzen war konstant. 


Die mitgeteilten Resultate zeigen, dass aus mpmp-Pflanzen alle vier 
genannten teilfarbigen Typen ausspalten kénnen. Ferner dass der 
triangulum-Typus sowohl aus dem deminutio- wie aus dem calvitium- 
Typus ausspalten kann und schliesslich, dass der a-Typus aus dem 
triangulum-Typus ausspalten kann. Fiir eine genauere Analyse ist das 
Material dieser Kreuzung zu klein. Die nachste Kreuzung, Nr. 246, 
wird die notwendige Erganzung bringen. Aber wir kénnen schon hier 
feststellen, dass fiir die Ausbildung der besprochenen teilfarbigen und 
des a-Typus die Aufstellung von drei neuen Genen erforderlich erscheint, 
und zwar: 

Ein Gen, das den normalen mpmp-Typus bei Rezessivitaét in den 
deminutio-Typus umwandelt. Dieses Gen soll, abgeleitet von deminutio, 
mit dem Symbol dem belegt werden. 

Ein zweites Gen, das den normalen mpmp-Typus bei Rezessivitat 
in den calvitium-Typus umwandelt. Es soll, abgeleitet von calvitium, 
mit dem Symbol cal belegt werden. 

Da sowohl der deminutio- wie der calvitium-Typus den triangulum- 
Typus ausspalten kénnen, ist fiir diese drei Typen folgende genotypi- 
sche Konstitution die wahrscheinlichste: 


A z mpmp demdem CalCal = deminutio-Typus; 

Az mpmp DemDem calcal = calvitium-Typus; 

A z mpmp demdem calcal = triangulum-Typus. 

Schliesslich ist fiir die Ausspaltung des a-Typus aus dem 
triangulum-Typus ein drittes Gen anzunehmen, das die Farbe auf der 
Testa ganz verschwinden lasst. Da dieses Gen auf die Farbe von Pisum- 
Samen iiberhaupt — sowohl auf Z- wie auf z-Samen — einen blasser 
machenden Einfluss hat, soll es, abgeleitet von pallens = blass machend, 
mit dem Symbol pal bezeichnet werden. Dem a-Typus unter den teil- 
farbigen Samen, der also auf A-Pflanzen ausgebildet wird, ist demnach 
folgende Formel zuzuschreiben: 

A z mpmp demdem calcal palpal. 

Uber die Beeinflussung der Testafarben durch das Gen pal wird 
Kreuzung Nr. 246 ein reichliches Material bringen. 


DIE POPULATIONEN TA 24, TA 25 UND TA 27. 


Diese Populationen stammen aus H. u. O. TEDINs Material. Sie 
wurden von diesen Forschern als in Mp heterozygot beschrieben und 
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seit 1934 jedes Jahr ausgesat um Mp in homo- und heterozygoter Form 
zu studieren. TA 24 und TA 25 sind beide zm, TA 27 dagegen z M. 

Aus TA 27 wurden 1934 sowohl MpMp-, mpmp- wie Mpmp-Samen 
ausgelesen. Die Klassifikation wurde dabei laut der auf S. 327—28 er- 
folgten Beschreibung der drei Typen hinsichtlich Hilumfarbe, Aufhel- 
lung um das Hilum sowie auf der dem Hilum gegeniiber liegenden Seite 
vorgenommen. Als MpMp und mpmp bezeichnete Samen erwiesen sich 
als konstant, wahrend als Mpmp ausgelesene spalteten. Jedes Jahr 
sind dann aus spaltenden Familien Mpmp-Samen ausgelesen und gesat 
worden. Insgesamt wurden 302 Pflanzen nach solchen Samen studiert, 
und diese haben stets Spaltung gezeigt. 


Gefunden: 63 MpMp:170 Mpmp:69 mpmp 
Erwartet: 75,5 »  :151,0 ss » 
D/m fiir 

ise 38'== Bee 2,19 

(P > 0,95) 


Mehrmals sind auch Samen von als MpMp und mpmp klassifi- 
zierten Pflanzen ausgesét worden, und diese Familien haben sich in 
samtlichen Fallen als konstant herausgestellt. 

In dieser Population haben die Mpmp-Pflanzen auch eine deutliche 
rostbraune Farbung an der Stelle der Radikula gezeigt; aber ausserhalb 
der Radikula ist sie niemals beobachtet worden. Mpmp- und vor allem 
MpMp-Samen sind an der Radikulastelle deutlich eingedriickt gewesen. 

Die aus der Population TA 24 erhaltenen Pflanzen zeigten sich in 
bezug auf Mp alle konstant. Die Samen waren rund bis etwas langlich 
ohne Eindriickung an der Radikula. Sie konnten nicht als mpmp- 
Pflanzen bezeichnet werden. Die Farbe der Samenschale war bei der 
Samenreife ungefahr so hell wie bei Kocherbsen, aber sie dunkelte mit 
dem Aufbewahren der Samen allmahlich nach und wurde nach ein paar 
Jahren ganz braun. Auf der dem Hilum gegeniiber gelegenen Seite 
gab es indessen hellere Flecken. Die Radikulastelle zeigte haufig einen 
rostbraunen Fleck. Rostbraune Flecken konnten auch an anderen 
Teilen der Samenschale beobachtet werden; sie waren von unregel- 
massiger Form. Die Hilumfarbe war hell, und zu beiden Seiten des 
Hilums verliefen zwei helle schmale Linien herab zur Spitze der 
Radikula. 

Aus TA 25 wurden als zz mm mpmp bezeichnete Samen ausgelesen, 
und diese zeigten sich in folgenden Generationen konstant und phano- 
typisch mit anderen Linien der gleichen Konstitution iibereinstimmend. 
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Gleichzeitig wurden auch Samen mit gleicher Testafarbe wie oben fiir 
TA 24 beschrieben sowie Samen mit grésserer Aufhellung um das Hilum 
und auf der dem Hilum gegeniiber gelegenen Seite ausgelesen. Erstere 
gaben konstante Nachkommen, wahrend letztere Spaltung zeigten. 
Diese konnte in dem 1937 ausgesaten Material studiert werden. 


Gefunden: 58 mit Samen vom mpmp-Typus: 26 mit Samen vom MpMp-Typus 
Erwartet: 63 » » » » » 321 » » » » » 
D/m fir 3:1= 1,26. 


Dieses Resultat ist ja etwas iiberraschend. Die Richtigkeit der 
Beurteilung wurde auch kontrolliert, nachdem die Samen ein Jahr auf- 
bewahrt waren und als die als MpMp bezeichneten Samen einen braunen 
Farbenton anzunehmen begonnen hatten. In diesem Material konnten 
also keine Mpmp-Samen ausgelesen werden. Diese mussten in die 
mpmp-Klasse eingereiht werden. Eine geringere Anzahl Samen vom 
mpmp-Typus wurde 1938 ausgesat, aber sie verblieben leider alle mpmp. 
1939 wird daher ein grésseres Material ausgesét um naher zu unter- 
suchen, ob das Aussehen der Mpmp-Samen in der bearbeiteten Popu- 
lation mit dem Jahrgang wechselt. 

Ob es sich in den als MpMp bezeichneten Samen von TA 24 und 
TA 25 um dasselbe Mp handelt wie in TA 27 und Linie 19 der Kreu- 


zungen 225 und 229, kann ja nur durch Kreuzungen entschieden wer- 
- den. Phanotypisch stimmen die Samen mit der auf S. 327—28 mitge- 
teilten Beschreibung fiir zm Mp. Dagegen scheint die rostbraune Farbe 
an der Radikulastelle hier nicht an die Konstitution Mpmp gebunden zu 
sein. Samtliche Pflanzen mit MpMp-Samen haben mehrere oder we- 
niger Samen mit rostbraunem Fleck an der Radikulastelle gehabt. 


KREUZUNG 246. LINIE 19, A Ar B M z Mp X LINIE 232, 
A Ar b m Z mp. 


Uber die Herstammung von L 19 ist zu Beginn von Kreuzung 225 
berichtet worden. Linie 232 stammt vom DE WINTON und wird, ausser 
durch die oben angegebene Konstitution noch durch Rezessivitat in 
folgenden Genen charakterisiert: st, k, s, f und w’. Auch hier wird nur 
auf die Gene Riicksicht genommen, die auf die Testafarbung einen Ein- 
fluss haben. 

Die Pflanzen der ersten Generation waren Purpurbliitig, A Ar B 
entsprechend, die Samen waren ganzfarbig, Umbra marmoriert und mit 
hellbraunlichem Hilum, also mit der Formel A Ar BZ M pl iiberein- 
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stimmend. Wegen Dominanz in Z kann iiber Mp nichts ausgesagt 
werden. 

In F, dieser Kreuzung spalteten gleichwie in Kreuzung Nr. 225 alle 
dort fiir Teilfarbigkeit festgestellten Gene, namlich Z, Mp, Dem, Cal, 
sowie Pal und itiberdies noch das Gen B, das einen deutlichen Einfluss 
auf die Farbe der Samenschale ausiibt. Hier interessieren nur die 
Spaltungen in der z-Pflanzengruppe. Folgende Spaltungsverhiltnisse 
wurden erhalten: 


Gefunden: 26 MpMp:61 Mpmp:34 mpmp 


Erwartet: 30,25 » 1605 » :30,5 » 
D/m fiir 
e204 — BDizo 0,09 0,79 


Die 34 Pflanzen der mpmp-Gruppe verteilten sich folgendermassen auf 
die verschiedenen friiher beschriebenen teilfarbigen Typen: 


I IT ss Sk ova ck saws cn 27 
a ae 5 
a 1 
mpmpdemeal ..............: —- 
mpmp demcal pal ........... 1 





Zusammen 34 


Die zwischen diesen Typen gefundenen Verhialtnisse sind also etwa 
dieselben wie in F, von Kreuzung 225. Die Zahlen in beiden diesen F, 
sind jedoch zu klein um sich iiber die genetische Unterlage sicher zu 
aussern. 

In der dritten Generation wurden zusammen 69 Familien studiert. 
22 von diesen waren Nachkommen von Z-Pflanzen, 47 von z-Pflanzen. 
Von den 22 Z-Familien waren 7 in diesem Gen konstant, 15 Familien 
spalteten im Verhialtnis 3 Z : 1 z (gefunden 199 Z : 63 z; D/m fiir 3: 1 = 
= 0,39). Die Z : z-spaltenden Familien sind fiir die hier studierten Gene 
fiir Teilfarbigkeit im allgemeinen von geringerem Interesse, da die 
Anzahl in diesen Genen rezessiven Pflanzen nur eine sehr kleine sein 
kann. Eine Familie, Nr. 5456, soll indessen besonders hervorgehoben 
werden. Sie spaltete im Verhaltnis 14 Pflanzen mit Rosacreme ganz- 
farbigen Samen:5 Pflanzen vom a-Typus, also mit farbloser Testa, 
aber mit gefarbten Bliiten. In Ubereinstimmung mit der friiher an- 
genommenen genetischen Grundlage fiir die Ausbildung dieses Typus 
ware diese Spaltung folgendermassen zu schreiben: 


14 AZmmpdemcal pal :5 Azmmpdem cal pal 

















pa TY rasan, 
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und ware also auf eine monohybride Spaltung im Genpaar Z—z allein 
zuriickzuftihren. Die nichtmarmorierten Samen der 14 A Z-Pflanzen 
zeigen auch eine deutlich hellere Farbe als dies sonst der Fall zu sein 
pflegt. Die Farbe von A Z m-Samen ist (neu geerntet) als Rétlich Kitt- 
farbig anzusprechen, die der vorhin erwahnten Samen als Rosacreme. 
Der Unterschied ist, wie spater noch eingehender gezeigt werden wird, 
auf Rezessivitaét im Gen pal zuriickzufiihren. 

Von den 47 studierten z-Familien waren 8 mit 137 Pflanzen Mp- 
homozygot, 21 mit zusammen 359 Pflanzen spalteten im Genpaar 
Mp—mp und 18 Familien mit im ganzen 312 Pflanzen waren mp- 
homozygot. Die 21 spaltenden gaben folgende Zahlen: 


Gefunden: 90 MpMp:178 Mpmp:91 mpmp 


Erwartet: 89,5 » :178)5 » ?89,75 » 

D/m fiir 

2 ‘Oios 0,05 0,15 
Die Ubereinstimmung ist hier eine ungewohnlich, fast unwahrschein- 
lich gute. 


In der Gruppe der mpmp-Familien wurden folgende Spaltungen in 
den Typen deminutio, calvitium und triangulum beobachtet. 


Gefunden: 75 normal mpmp:24 deminutio (8 Familien) 


Erwartet: 74,25 » » > 24,75 » 
D/m fiir 

oe (0n7 
Gefunden: 63 normal mpmp:15 calvitium (5 Familien) 
Erwartet: 58,5 » » 31955 > 
D/m fiir 

S21 das 
Gefunden: 22 normal mpmp:9 dem.:8 calv.:2 triang. (4 Fam.) 
Erwartet: 23,06 » > 27.60, » 37,60 9» 22356. » 
D/m fiir 
O:3°331:—... O58 0,52 0,12 0,36 


Die vorstehend mitgeteilten Spaltungsverhaltnisse bestatigen ein- 
wandfrei den Effekt der beiden Gene fiir Teilfarbigkeit dem und cal, 
die fiir die Ausbildung der drei Typen deminutio, calvitium und 
triangulum (vgl. Fig. 2) verantwortlich sind. In seinen Einzelheiten 
ungeklart verbleibt einstweilen der Effekt dieser Gene in rezessiver 
Form auf MpMp- und Mpmp-Samen. Diesem muss eine spezielle Un- 
tersuchung gewidmet werden. 
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a-Samentypen sind in F; von Kreuzung 246 nur in 3 Familien 
ausgespalten. Die eine ist die bereits oben besprochene Z : z spaltende 
Familie mit 15 Rosacreme:4 a-Typus. Eine zweite von einer Z- 
Pflanze abstammende Familie spaltete in 13 Z: 1 zMpmp:1 zmpmp: 
1 a-Typus. Auch in dieser Familie waren die Testafarben erheblich 
heller als sonst. So waren die Samen der 13 Z-Pflanzen nicht Umbra 
gebrannt sondern Orangebraun, und die der beiden z-Pflanzen Braun- 
lich Orange. Schliesslich gab es eine z-Familie, die in 16 Pflanzen mit 
Fleischfarbigen Samen und 3 vom a-Typus spaltete. Die Konstitution 
der Fleischfarbigen Samen war offenbar, was spater noch bestatigt 
wird, A Ar b mz mp dem Cal pal und die gefundene monohybride Spal- 
tung betraf das Genpaar Cal—cal. 

Es ergibt sich, dass in allen Familien, in denen der a-Typus aus- 
spaltet, die Samenschale eine charakteristische hellere Farbe aufweist. 
Gleiches gilt auch fiir die eine Familie in Kreuzung 225 F;, in der eine 
Pflanze mit Samen dieses Typus ausgespalten ist. Wir haben daher das 
Recht anzunehmen, dass das Gen pal, das zusammen mit z mp dem cal 
den a-Typus bedingt, auf die Farbe der Samenschale von Pisum iiber- 
haupt einen aufhellenden Einfluss ausiibt. Die bei Pisum vorkommen- 
den Testafarben und die in hier behandelten Kreuzungen beobachteten 
Farbenspaltungen werden spater in einem besonderen Abschnitt be- 
sprochen. 


KREUZUNG 229. LINIE 20, A Ar B M z mp X LINIE 207, 
a Ar B m Z mp Xanxan. 


Der eine Elter dieser Kreuzung, L. 20, ist identisch mit H. u. O. 
TEDINs 0651 (1. c. Taf. I, Fig. 8 und 14), die ihrerseits — gleichwie 
L.19 der vorigen Kreuzung — von 0632 aus der danischen Sorte 
»Glen6d» herstammt. Auf Grund der von H. u. O. TEDIN mitgeteilten 
Abbildungen kann schon angegeben werden, dass diese Linie Dem und 
Cal in dominanter Form enthalten soll. L.207 ist eine weissbliitige, 
niedrige Kneifelerbse, die von LAMPRECHT aus der Sorte Petit Provencal 
ausgelesen wurde. Sie spaltet im monohybriden Verhaltnis chloro- 
phylidefekte Pflanzen vom xantha-Typus aus. Das hierfiir verantwort- 
liche Genpaar sei mit Xan—zan bezeichnet. Die Farbe der xantha- 
Pflanzen ist bekanntlich ein blasses Neapelgelb; sie gehen nach etwa 
8—10 Tagen zugrunde. Diese Kreuzung wurde ausgefiihrt um Koppe- 
lungsverhiltnisse mit xan zu studieren, worauf hier jedoch nicht ein- 
gegangen werden soll. 
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Die Pflanzen der ersten Generation waren Purpurbliitig (A Ar B), 
die Samen ganzfarbig, Umbra marmoriert und mit hellbraunlichem 
Hilum (A Ar BZ M pil). 

In F, spalteten die 531 A-Pflanzen in folgendem Verhiltnis: 

400 Z:131 z; D/m fiir 3:1 = 0,17. 

Samtliche 131 z-Pflanzen hatten die Konstitution mpmp, weshalb also 
die Linie 207 mpmp sein muss. Sie spalteten in den beiden Genpaaren 
Dem—dem und Cal—cal in folgenden Verhiltnissen: 


98 Dem: 33 dem; D/m fiir 3: 1 = 0,05; 
102 Cal : 29 cal; D/m fiir 3 : 1 = 0,76; 
79 Dem Cal :23 Demcal:19 dem Cal :10 dem cal. 
D/m fiir 
9:3:3:1 = 0,94 0,35 1,24 0,65 


Die gefundenen Spaltungsverhaltnisse zeigen klare monohybride Spal- 
tung in den beiden Genpaaren Dem—dem und Cal—cal. Sie bilden 
eine weitere Bestatigung der in den 
beiden vorherigen Kreuzungen, Nr. 
225 und 246, gefundenen Erschei- 
nungen und genetischen Erklarung 
derselben. Pflanzen vom a-Typus 
sind in dieser Kreuzung weder in 
F; noch in F; ausgespaltet. Fig. 3. Ein neuer teilfarbiger Samen- 

In der dritten Generation wur- typus von Pisum: lobata (Genenformel 
den insgesamt 13 z-Familien stu- noch unbekannt). 
diert. Die gefundenen Resultate stehen in vollkommener Ubereinstim- 
mung mit dem Erwarteten: 8 Familien spalteten in 60 Dem : 21 dem, 
2 Familien in 15 Cal:4 cal, 2 Familien waren konstant dem cal 
(triangulum-Typus) und eine Familie verblieb konstant Dem Cal. 

Von besonderem Interesse sind 2 Familien, da in diesen ein ganz 
neuer Typus von Teilfarbigkeit aufgetreten ist. Beide diese Familien 
stammen von der gleichen Befruchtung her. Die eine spaltete nach 
8 AZ:1Az:7a, die andere nach 7 z:3 a. Jede dieser Familien ent- 
hielt je eine z-Pflanze (in der ersten gab es nur eine), die Samen von 
dem in Fig. 3 wiedergegebenen Aussehen ausbildeten. Wie aus Fig. 3 
hervorgeht, ist bei diesen Samen im Gegensatz zu den bisher bespro- 
chenen Typen ein grosser Teil der Testa um das Hilum herum unge- 
farbt. Die Stelle der Radikula ist gefarbt und von der Basis dieser 
verbreitet sich die Farbe dann gleich zwei Lappen nach beiden Seiten 
des Samens hin. Mit Hinblick auf die Ausbildung von Farbe in der 
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Form von zwei Lappen sei dieser Typus als lobata-Typus bezeichnet. 
Da nur zwei Pflanzen in zwei relativ kleinen F;-Familien erhalten wor- 
den sind, ist es schwierig sich tiber die Entstehung derselben zu aussern. 
Es kénnte sich ebensogut um eine Mutation wie um eine Ausspaltung 
handeln. Sollte letzteres der Fall sein, so ware das hierfiir verantwort- 
liche Gen zweckmassig mit lob zu bezeichnen. Weitere Stuien wer- 
den hier Klarheit schaffen. 


KREUZUNG A 42. LINIE TA 12, A Ar B mz mp ‘< LINIE 
TA 19, A Ar b m z mp. 


Linie TA 12 stammt aus H. u. O. TEDINs 0301. Mit Hinsicht auf 
dem, cal und pal scheint die verwendete Linie TA 12 zunachst dem cal 
Pal zu sein. Linie TA 19 stammt gleichfalls nus H. u. O. TEDINSs 
Material. Trotzdem sie A hat, gleicht ihre Samenschale vollkommen 
einem a-Typus. Man hatte daher fiir die Linie die’ Formel dem cal pal 
zu erwarten. 

F, der Kreuzung hatte eine Samenschale, die in Farbe ganz mit 
der von Linie TA 12 iibereinstimmte. In F, sol’te laut den gemachten 
Annahmen iiber die genotypische Konstitution.: ~ Linien eine Spaltung 
in B und Pal erhalten werden. Fiir B ergab si 


235 B:89 b mit D/m fiir 3: 1 = 1,03, 


sowie fiir Pal: 
256 Pal :68 pal mit D/m fiir 3:1 1,67... 


Die Ubereinstimmung mit der erwarteten monohybriden Spaltung 
ist befriedigend (P ist in beiden Fallen > als 0,95). Auch in dieser 
Kreuzung ist demnach ein Gen festgestellt worden, das die Farbe auf 
der Samenschale bei einer bestimmten genotypischen Konstitution im 
iibrigen verschwinden lasst. Ob es sich um dasselbe. {en pal wie in den 
vorherigen Kreuzungen handelt, verbleibt festzustellen. 

Unter den Pal-Pflanzen hatte eine geringere Anzahl Samen starker 
gefarbte Samenschale als fiir dem cal beschrieben worden ist. Diese 
werden des weiteren ausgesét um die Ursache der Abweichung in der 
Testafarbe zu ermitteln. 


KREUZUNG A 419. LINIE TA 19, A Ar b m z mp X LINIE 
TA 20, A Ar B M z mp. 


Linie TA 19 ist in der vorigen Kreuzung beschrieben worden. Sie 
war demcal pal. Linie TA 20 stammt gleichwie TA 19 aus H. u. O. 
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TEDINs Material und wurde von ihnen als eine Linie mit Samen vom 
a-Typus aber mit M (»ghostly marbled») beschrieben. Sie sollte daher 
auch dem cal pal sein. 

F, stimmte in der Testafarbe ganz mit Linie TA 20 iiberein, d. h. 
sie war »ghostly marbled» (M). In F, ist laut den gemachten Annahmen 
nur eine . paltung in B und M zu erwarten. 

Folgende Spaltungszahlen wurden erhalten: 


fir b: 275 B:61 b; D/m= 2,90; 
fiir M: 252 M:84 m; D/m=0,o. 


Die weniger gute Ubereinstimmung mit der erwarteten monohy- 
briden Spaltung in B kann einstweilen nicht erklart werden. 

Samtliche m-Pflayzen hatten Samen mit Testafarbe vom a-Typus. 
Dies war auch mit den allermeisten M-Pflanzen der Fall, deren Mar- 
morierung mehr ocer weniger deutlich zutagetrat. Vier Pflanzen 
hatten indessen eine bedeutend starkere Marmorierung als die tibrigen 
und tberdies entsprach ihre Farbenlokalisation ungefaihr der von 
z mp Dem Cal-Pflanzen:, Wie sie entstanden sind, miissen folgende 
Untersuchungen klarle s.:. — Aus dem Material geht hervor, dass es 
sich um dasselbe pal. +n handelt, das fiir beide benutzten Linien die 
Ursache des Verschw. lens der Testafarbe ist. 


KREUZUNG A 5° LINIE TA 1, a Ar B X LINIE TA 19, 
A Ar b m z mp. 


Linie TA 1 stammt aus der Kocherbse Torsdag II (= Donnerstag) 
und Linie TA 19 ist die in den friiheren Kreuzungen beschriebene 
A-Linie mit Testafarbe vom a-Typus (dem cal pal). Diese Kreuzung 
wurde also zwisc.en zwei Linien ausgefiihrt, deren Samenschale 
gleiches Aussehen zeigt (a-Typus), von denen aber die eine Linie A, 
die andere a ist. 

F, hatte purpurfarbige Bliiten, war also A Ar B, und zeigte eine 
Testafarbe, wie sie A-Linien der Konstitution A Z mf zukommt. Nach 
F, zu urteilen sollte also Linie TA 1 aZ m/f sein und in F, ware dann 
eine Spaltung in den drei die Testafarbe beeinflussenden Genen A, Ar 
und Z zu erwarten. Folgende Spaltungen wurden in diesen erhalten: 


411 A:144 a D/m fiir 3: 1=—0,51; 
298 Z:113 z » » let Lo Uf 
313 B: 98 b » » » =0,54. 


Hereditas XXV. 23 
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Die Spaltungen in Z und B konnten natiirlich nur unter den 411 
A-Pflanzen beobachtet werden. Die Ubereinstimmung mit dem erwar- 
teten monohybriden Verhaltnis ist gut. 

Samtliche a-Pflanzen hatten eine fiir a] typische Samenschale. An 
ein paar Pflanzen konnte festgestellt werden, dass das Spermotylium 
etwas dunkel gefarbt war. Die A-Pflanzen zeigten keine andere Varia- 
tion in der Testafarbe als die durch B—b bedingte. Die Az-Pflanzen 
zeigten dagegen eine sehr wechselnde Farbung der Samenschale. In 
erster Linie konnten solche Pflanzen abgeschieden werden, deren Testa- 
farbe ganz vom a-Typus war, d. h. A z dem cal pal laut der frither ver- 
wendeten Bezeichnung. Da Linie TA 19 dem cal pal war, diirfte TA 1 
dem cal Pal sein. Von den 113 Az-Pflanzen waren 81 Pal und 32 pal 
(D/m fiir 3 : 10,1). 

Die Klassifikation in Pal und pal war fiir gewisse Pflanzen sehr 
schwierig. Der fiir z-Pflanzen typische dunkle Fleck am Spermotylium 
gleichwie auch die Schattierung zu beiden Seiten des Hilums zeigten 
eine sehr grosse Variation und waren in gewissen Fallen schwer zu fin- 
den. Unter den 32 pal-Pflanzen gab es 7, bei denen einzelne Samen 
eine schwache Schattierung hatten. Werden diese nicht mitgezahlt, so 
zeigen die Spaltungszahlen etwas bessere Ubereinstimmung mit den er- 
warteten. 

Von den 81 Pal-Pflanzen hatte ein Teil in grésserer Ausdehnung 
gefarbte Samenschale, als auf Grund von dem cal Pal zu erwarten ge- 
wesen ist. Die Anzahl solcher deutet darauf, dass es sich nicht um 
Pflanzen mit Dem oder Cal in dominanter Form handeln kann. Ahn- 
liche Typen wurden ja auch in den Kreuzungen A 42 und A 419 er- 
halten. Wie sie entstanden sind, kann erst in folgenden Generationen 
entschieden werden. Es scheint, als ob es ausser dem und cal noch 
andere Gene gabe, die die Ausbreitung der Testafarbe auf z-Pflanzen 
beeinflussen. 

Fir A, Z und Pal ist in dieser Kreuzung (wenn keine Koppelung 
vorliegt) eine Spaltung im Verhiltnis 36:9:3:16 zu erwarten, da 
simtliche a-Samen dieselbe Testafarbe zeigen sowie da AZ Pal von 
AZ pal nicht unterschieden werden kann. 555 Pflanzen verteilten sich 
in folgender Weise auf die vier Klassen: 

Gefunden Erwartet D/m fiir 36:9:3:16 


ee eee 298 312,2 1,21 
PACMAN ne es Schock Zits to eee 81 78,0 0,37 
RE i Fine k awe Rah ee rete 32 26,0 1,20 


aZPal-+aZ pal +azPal-+az pal 144 138,38 0,51 
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Die Ubereinstimmung mit der erwarteten Spaltung ist ja auffallend 
gut (P > 0,95). 


UNTERSUCHUNGEN UBER TESTAFARBEN UND IHRE 
VERERBUNG. 


Hier sei zuerst in bezug auf die Beurteilung der Testafarben her- 
vorgehoben, dass die Samen neu geerntet sein miissen. Mit dem Alter 
verandern sich die Farben, sie werden dunkler. So haben schon H. 
u. O. TEDIN (1. c.) betont, dass A Z-Samen stark nachdunkeln, wogegen 
A z-Samen ihre Farben lange Zeit hindurch unverandert beizubehalten 
scheinen. Zu erwahnen ist noch, dass die Beurteilung von einander 
nahestehenden Farben nur in Kreuzungen sicher ist, die keine oder 
wenigstens nur eine unbedeutende Spaltung hinsichtlich Friihzeitigkeit 
bzw. Reifezeitpunkt aufweisen. 

Im folgenden wird eine Ubersicht iiber alle uns bekannten Testa- 
farben von Pisum zusammen mit den diesen entsprechenden Genen- 
formeln mitgeteilt. Neu sind die durch die rezessive Form von Pal 
(palpal) bedingten Farben, fiir die im Anschluss an die Ubersicht in 
Kreuzung Nr. 246 erhaltene Spaltungsresultate als Beweis fiir die an- 
gefiihrten Genenformeln folgen. Bei den marmorierten Samen (M) 
bezieht sich die Farbe auf die dunklen, die Marmorierung bildenden 
. Flecken. Nicht beriicksichtigt in der Aufstellung sind die dunkelvio- 
lette Punktierung (F), die schwarzviolette Streifung (Ast), die Ocker- 
gelbe Farbung der Radikulastelle (gl) sowie die rostbraune Farbung 
dieser, die mehr oder weniger deutlich im Zusammenhang mit Spaltung 
im Genpaar Mp—mp bei z-Samen auftreten kann und die bereits im 
vorigen Abschnitt behandelt worden ist. Die Ubersicht bringt natiir- 
lich nur bekannten Genenkonstitutionen entsprechende Farben; meh- 
rere jener sind bisher noch nicht studiert. 

Neben den Farbennamen steht stets der Hinweis auf die Farben- 
felder folgender drei Farbenarbeiten: 1) Répertoire de Couleurs publié 
par la Société francaise des Chrysanthémistes et RENE OBERTHUR, 1905 
(verkiirzt RC), 2) Color Standards and Nomenclature by ROBERT 
Riweway, Washington 1912 (CS) und 3) Kurzer Abriss der Ostwald- 
schen Farbenordnung von F. A. O. KriGer, 1927 (verkiirzt OF). 


FARBEN DER SAMENSCHALE BEI ZZ-PFLANZEN. 


Umbra gebrannt; RC: Terre d’Ombrie brailée, Umbra gebrannt, Burnt 
Umber, 304/1—3, gut wiedergegeben; CS: am niachsten steht Russet 
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XV, 13’ k, gewohnlich aber etwas dunkler (Burnt Umber XXVIII 
9” m entspricht in CS nicht dieser Farbe); OF: 6 rn. 


Formeln: A Ar B M Oh Pal 
Aar BM OhPal 


Fahlbraun; RC: Fauve, Fahlbraun, Fawn, 308/2. CS: am niachsten 
Hazel XIV, 11’ k; OF: kann nicht genau angegeben werden, etwa 
zwischen 5 ne und ni. 

Formeln: A Ar B M Oh pal 
Aar BM Oh pal 

Rostfarbig; RC: Rouille, Rostfarbig, Rust red, 318/3—4; CS: am nach- 
sten Kaiser Brown XIV, 9’ k, aber etwas heller; OF: nicht gut 
wiedergegeben, am ehesten 6 ri. 

Formeln: A Ar b M Oh Pal 

Aar b M Oh Pal 

A Ar b M Oh pal 

Aar b M Oh pal 
Die den beiden letztgenannten Formeln entsprechenden Farben 
sind vielleicht etwas heller, ko6nnen aber von Rostfarbig nicht sicher 
unterschieden werden (ev. Bezeichnung Hell Rostfarbig). Domi- 
nanz bzw. Rezessivitat in den drei Genen Mp, Dem und Cal scheint, 
laut den in Kreuzung 246 erhaltenen Resultaten, keinen Einfluss 
auf die vorstehenden drei Farben zu haben. 

Krappbraun (dunkel); RC: Brun de Garance, Krappbraun, Madder- 
brown, Brownish terra cotta, 334/3—4; CS: Chocolate, XXVIII, 
7” m; OF: am nachsten 7 rn. 

Formel: A Ar BM oh 

Rotlich Kittfarbig; RC: Nicht gut wiedergegeben; am nachsten steht 
Saumon rougeatre, Rétlich Lachsfarbig, Reddish salmon 73/3—4, 
aber mit graulichem Einschlag; CS: Light Pinkish Cinnamon (gut 
iibereinstimmend), XXIX, 15” d bis fast Pinkish Buff, XXIX, 16” d; 
OF: zwischen 5 ea und 5 ie. Gealterte Samen sind starker rétlich; 
CS: Vinaceous Cinnamon, XXIX, 13” b und dunkler. 

Formeln: A Ar B m Oh Pal Aar Bm Oh Pal 
A Ar B m Oh pal AArbmOh 

Rosacreme; RC: Chair saumoné, Rohseidengelb, Pale Ecru, 66/2—4, 
aber mit schwach Rosa Einschlag; CS: Hell Pinkish Buff, XXIX, 
17” e—d; OF: ein so helles Buff ist nicht vorhanden. 


Formel: A Ar b m Oh pal 
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Die beiden Farben Rotlich Kittfarbig und Rosacreme gelten bei 
Rezessivitat in Pl. Bei Dominanz in P/ wird der rétliche Einschlag 
betrachtlich verstarkt, sodass auch neu geerntete Samen schon die 
Farbe gealterter zeigen (ahnlich Vinaceous Cinnamon). Auch 
diese beiden Farben werden durch Dominanz bzw. Rezessivitat in 
Mp, Dem und Cal anscheinend nicht beeinflusst. 

Preussisch Rot; RC: Weinheferot, Lie-de-Vin, Vinaceous purple, 171/3, 
jedoch nicht voll so lebhaft, etwas matter; CS: Prussian Red, XXVII, 
5” h, zeigt sehr gute Ubereinstimmung. 


Formel: A Ar Bmoh. 


FARBEN DER SAMENSCHALE BEI zz-PFLANZEN. 


Umbra gebrannt (hell): Wie bei ZZ-Pflanzen; haufig etwas heller. 
Formel: A Ar B M Oh Pal 

Hell Fahlbraun; RC: Fauve, Fahlbraun, Fawn, 308/1; CS: am nachsten 
Hazel, XIV, 11’ k, aber etwas heller. 

Formeln: A Ar BM Oh pal 
A Ar b M Oh Pal 

Matt Fahlbraun (hell): Wie vorige aber mit etwas graulichem Einschlag. 
Formel: A Ar B m Oh Pal 

Isabelljarbig (ein Braunlich Orange); RC: Isabelle, Isabellfarbig, Buff, 
309/1—4; CS: Dunkel Ochraceous Buff, XV, 15’, a (bis b); OF: 
schlecht wiedergegeben; zwischen 4 ne und 4 na, aber etwas heller. 
Formeln: A Ar b M Oh pal 

A Ar B m Oh pal 

A Ar bm Oh Pal 
Die beiden letzten m-Samen gewohnlich mit etwas graulich Ein- 
schlag. 

Blass Fleischfarbig; RC: Chair rosé, Hell Fleischfarbig, Pale flesh, 
136/1—2; CS: Pale Cinnamon Pink bis Pale Pinkish Cinnamon, 
XXIX, 13” f—15” f und zuweilen noch etwas heller; OF: am nich- 
sten 5 ea, aber bedeutend heller. 

Formel: A Ar b m Oh pal 

Blass Graubraun; RC: Bure, Gris noisette, Biirbraun, Dark fawn, 
307/1—2, aber mehr Graulich und heller; CS: Wood Brown, XL, 
17”’, — bis Avellaneous, XL, 17”, b, und noch etwas heller; OF: 
Enthalt keine so grauen Farbenténe. 

Formeln: A Ar B m oh Pal 
A Ar B m oh pal 
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Diese oh-Samen zeigen etwas Variation in der Helligkeit der Farbe. 

Mit Pl ist ihre Farbe deutlich dunkler. 

Fir alle zz-Pflanzen scheint zu gelten, dass sie durch die Gene fiir 
Teilfarbigkeit, Mp, Dem und Cal, in ihrem Farbenton nicht beeinflusst 
werden. Ganz allgemein kann gesagt werden, dass zz-Pflanzen etwas 
hellere Farben aufweisen als ZZ-Pflanzen mit im iibrigen gleicher geno- 
typischer Konstitution. 

Die Aufspaltung der helleren Farbent6ne wurde in F; von Kreu- 
zung 246 besonders studiert, weshalb in F, vorzugsweise Pflanzen mit 
helleren Samenfarben zur Aussaat ausgelesen wurden. Fiir die ange- 
gebenen Genenformeln konnten natiirlich Dominanz bzw. Rezessivitat 
fiir die Gene A, Ar und B auf Grund der Bliitenfarbe sowie fiir M und 
Oh an den Samen leicht konstatiert werden. Die iibrigen Abweichungen 
bezogen sich alle auf das Genpaar Pal—pal. 

In der Farbe der Samenschale nichtspaltende Familien wurden 
folgende gefunden (simtliche Oh und wenn nicht besonders angege- 
ben zz; Fahlbraun im folgenden = Hell und Matt Fahlbraun): 


2 Fam. mit 34 Pflanzen, Umbra gebrannt: A Ar B M Pal. 


6 » » 107 » , Fahlbraun: A Ar B m Pal. 

t.- » 16 » , Fahlbraun: A Ar BM pal. 

3 > » 53 » , Isabellfarbig: A Ar b m Pal. 

= <a » 19 » , Blass Fleischfarbig: A Ar b m pal. 
1 » » 19 » , R6étlich Kittfarbig: A Ar B mZ pal. 
1 » » 19 » , Rosacreme: A Arb mZ pal. 


An spaltenden Familien, die fiir die vorstehend angefiihrten geno- 
typischen Konstitutionen signifikativ sind, wurden beobachtet (alle 


zz Oh): 
10 Fahlbr., AAr BM pal: 6 Isabellf., A Ar Bm pal, 1 Fam. 
“| » , AArBM Pal: 5 » , AArBmpal, 1 Fam. 
12 » , AArbMPal: 4 > , AArbM pal, 1 Fam. 
27 » , AArBm Pal: 11 » , AArbm Pal, 2 Fam. 





Sa. 56 > [26 ; D/m fiir 3:1= 1,40. 

Gef.: 60 Fahlbr. : 14 Isabellf. : 17 Isabellf. :4 Blass Fleischf. 
(6 Fam.) A Ar BM pal A Ar Bm pal AArbMpal AArbmpal 
Erw.: 53,44 » : 17,81 » : 17,81 » : 5,94 » 
D/m fir 

9:3:3:1= 1,36 1,00 0,21 0,82 

Gef.: 33 Fahlbr. : 12 Isabellf. : 20 Isabellf. :5 Blass Fleischf. 
(4 Fam.) A ArbM Pal A Arb Mpal AArbm Pal AArbmpal 

Erw.: 39,37 > : 13,12 » : 13,12 » 2 4,37 » 
D/m fir 


S:3sar4— 13 0,34 2,10 0,31 
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Gef.: 18 Fahlbr. : 9 Isabellf. : 6 Isabellf. :2 Blass Fleischf. 
(2 Fam.) A Ar Bm Pal A Ar Bm pal AArbmPal AArbmpal 
Erw.: 19,68 » : 6,56 » : 6,56 » $2319 » 
D/m ftir 
9:3:3:1= 0,57 1,06 0,24 0,13 
Zusammen haben diese drei Gruppen von Familien ergeben: 
Gef.: 111 Fahlbraun : 78 Isabellfarbig : 11 Blass Fleischfarbig 
Erw.: 112,50 » 2 75,0 > 12,50 > 
D/m fir 9:6:1= 0,21 0,54 0,15 


Die gefundenen Zahlen zeigen durchweg befriedigende Ubereinstim- 
mung mit den auf Grund der angenommenen genotypischen Konstitu- 
tion zur erwartenden Spaltungsverhaltnissen. 

Schliesslich seien noch einige z-Familien mit Spaltung nach Nach- 
kommen von Umbra-Pflanzen angefiihrt. 


30 Umbra gebrannt : 7 Fahlbraun, D/m fiir 3:1=—0,s6 (2 Fam.) 


A Ar BM Pal AArBm Pal 
25 Umbra gebrannt : 8 Fahlbraun, D/m fir 3:1—0,10 (2 Fam.) 
A Ar BM Pal A Arb M Pal 
Gef.: 29 Umbra gebr.: 12 Fahlbr. : 22 Fahlbr. : 5 Isabellf. 
(4 Fam.) A Ar BM Pal A Ar Bm Pal AArbMPal AArbm Pal 
Erw.: — 38,25 » : 12,75 » : 12,75 » : 4,25 > 
D/m fiir 
O:S3321— 26 0,23 . 2,87 0,38 


Von einer Aufnahme von nach Umbra-Pflanzen komplizierter spal- 
tenden Familien sowie von Z : z-spaltenden Familien wird hier Ab- 
stand genommen, da in diesen bei einer maximalen Anzahl von 20 
Pflanzen allzu geringe Zahlen fiir die verschiedenen Pflanzen vorhan- 
den sind; in der Regel kénnen solche Familien nicht einmal sicher 
nach ihrem Spaltungstypus klassifiziert werden. Die mitgeteilten Spal- 
tungsresultate diirften aber vollauf geniigen, um fiir die verschiedenen 
gefundenen Testafarben den Zusammenhang mit ihrer Genkonstitution 
zu beweisen. 


ZUSAMMENFASSUNG DER ERGEBNISSE. 


Die vorliegende Studie geht von dem von H. u. O. TEDIN (1928) 
ver6ffentlichten Material von z-Kreuzungen und z-Linien aus. Es wird 
festgestellt, dass z bei Pisum als Grundgen fiir Teilfarbigkeit der Samen- 
schale aufzufassen ist. Rezessivitat in Z ist Bedingung fiir die Ausbil- 
dung von Teilfarbigkeit. Die bisher bekannten, mannigfaltigen von 
z bedingten Eigenschaften (mitgeteilt S. 324—26) konnten bestatigt 
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werden. Eine Ausnahme bildet die durch F verursachte Violettpunk- 
tierung der Testa, die durch z aufgehoben werden soll; dieser z-Effekt 
scheint jedenfalls nicht allgemeine Giiltigkeit zu haben. 

Von Genen fiir Teilfarbigkeit selbst war bisher nur eines, Mp, be- 
kannt (H. u. O. Teprn, |. c.). Die von diesen Forschern gefundene 
verschiedene Aufhellung um das Hilum bei Mpmp und mpmp konnte 
bestatigt werden (vgl. Fig. 1). MpMp-Samen kénnen ganz ohne Auf- 
hellung wie auch mit einer geringen solchen zu beiden Seiten des 
Hilums und als helle schmale Striche hinunter zur Basis der Radikula 
auftreten. Hier ist vielleicht ein noch unbekanntes Gen wirksam. Auf 
der dem Hilum gegeniiber gelegenen Seite haben MpMp-Samen keine 
oder eine unbedeutende Aufhellung. Der von H. u. O. TEDIN gefun- 
dene Zusammenhang zwischen Heterozygotie in Mp und rostfarbiger 
Radikulastelle hat in gewissen Fallen bestatigt und in anderen gar nicht 
gefunden werden kénnen. Das bisher vorliegende Material scheint 
dafiir zu sprechen, dass die Ausbildung dieses Charakters teils von 
Mpmp, teils aber auch von modifikativen, gen- und umweltbedingten 
Verhaltnissen abhangig ist. So wurden im gleichen Material in ver- 
schiedenen Jahren stark abweichende Resultate erhalten. Die Rostfar- 
bung der Radikulastelle kann jedenfalls bei weitem nicht immer zur 
Konstitution in Mp in Beziehung gebracht werden, scheint aber auch 
nicht dafiir zu sprechen, dass fiir diese ein anderes Gen wirksam ist. 

Ausser dem Gen Mp fiir Teilfarbigkeit wurden in vorliegender 
Arbeit zwei weitere festgestellt: dem und cal. Beide bewirken zusam- 
men mit der Konstitution Az mp eine Verminderung der Farbung der 
Samenschale. Rezessivitaét in dem bedingt den sog. deminutio-Typus, 
Az mp dem, cal den sog. calvitium-Typus, A z mp cal (vgl. Fig. 2 a und 
b). Bei Rezessivitat in beiden diesen Genen, A z mp dem cal, entsteht 
ein Typus mit nur sehr wenig Farbe auf der Testa, hauptsachlich in 
der Form eines kleinen Dreiecks an der Stelle des Spermotyliums, wes- 
halb dieser als triangulum-Typus bezeichnet wurde. Fir die beiden 
Genpaare Dem—dem und Cal—cal wurde klare bifaktorielle Spaltung 
beobachtet. Gewisse geringere Abweichungen in der Ausbreitung der 
Farbe wurden noch beobachtet, die vielleicht — gleichwie die oben 
erwahnte nicht vollkommene Einheitlichkeit der MpMp-Typen und die 
in der Population TA 25 gemachte Erfahrung, dass Mpmp von mpmp 
mitunter nicht oder wenigstens nicht sicher zu trennen ist — auf die 
Wirkung eines weiteren Gens zuriickzufiihren sind. 

Schliesslich wurde noch ein drittes Genpaar, Pal—pal, neu auf- 
gestellt. Pal verursacht in rezessiver Form die Aufhellung der Testa- 
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farben und bei Az mpdemcal-Samen das vollstandige Verschwinden 
jeder Farbe, sodass Samen resultieren, die von A-Pflanzen herriihren, 
aber als a-Samen zu klassifizieren waren. Bei A z-Samen sind die durch 
pal verursachten helleren Farben in der Regel gut zu klassifizieren, als 
Linien sind sie leicht zu unterscheiden. Bei A Z-Samen dagegen sind 
die Unterschiede, wenigstens in Kreuzungspopulationen, unsicher. Auch 
in Linienmaterial sind sie gering, aber bei Entwicklung unter gleichen 
Verhaltnissen doch festzustellen. In bezug auf den Zusammenhang 
zwischen den verschiedenen Testafarben und der genotypischen Kon- 
stitution sei hier auf das betr. Kapitel S. 341—45 verwiesen. 


SUMMARY. 


1. The genetics of partly coloured seeds in Pisum is studied. 

2. The gene z acts as a basic gene; thus recessiveness in z is a 
condition for the manifestation of partly coloured seed coat. 

3. Besides the already known gene Mp for partial colouring, two 
new genes, Dem and Cal, are mentioned. Az mpdem causes the de- 
minutio-type (Fig. 2a), Az mp cal the calvitium-type (Fig. 2 b). Reces- 
siveness in both dem and cal causes the triangulum-type (Fig. 2c). 

4. A third gene, Pal, is mentioned, which in its recessive form 
bleaches the colours of Pisum-seeds. In A Z-seeds the effect is very 
slight and often uncertain. In A z-seeds the effect is distinct. In 
A z mp dem cal-seeds pal causes the entire disappearance of seed-coat 
colour; and consequently such seeds from A-individuals seem to come 
from a-plants. , 
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THE DOUBLE CHROMOSOME REPRODUC- 
TION IN SPINACIA AND ITS CAUSES 
I. NORMAL BEHAVIOUR 
By G. GENTCHEFF ann A. GUSTAFSSON 


INSTITUTE OF GENETICS, SVALOF, SWEDEN 





— the rediscovery and interpretation of salivary chromosomes 
by HEITZ and BAUER (1933) a great number of papers have been 
devoted to the problems of internal chromosome reproduction, i. e. the 
increase of chromosome number of chromonemata in resting stage 
without subsequent prophase start (cf. BAUER, 1936; PAINTER and 
GRIFFEN, 1937; GEITLER, 1938; BERGER, 1938). However, the first case 
of internal reproduction of quite a similar type was described by 
LITARDIERE already in 1923, although his explanation of the facts 
found is not completely in agreement with the general view of the 
phenomenon in question or even with the results obtained here. Since 
1923 several papers have furnished further valuable information con- 
cerning the peculiar type of polyploidy in Spinacia (LITARDIERE, 1925; 
LANGLET, 1927; TUSCHNJAKOWA, 1929; WULFF, 1936; Lorz, 1937). In 
spite of this no definite conclusion regarding its causes has been possible; 
in fact, WULFF has strongly objected to LITARDIERE’s and LANGLET’s 
interpretations (cf. also DARLINGTON, 1937, p. 235). As will be shown 
in this paper, WULFF’s statements are not correct, the phenomenon 
being clearer than was imagined formerly. 

In several genera and species of Chenopodiacee the radicles (= the 
main-roots) contain 4n, 8n and 16n numbers in addition to the somatic 
chromosome number (which is 12 in Spinacia). This polysomatic tissue 
occurs exclusively in the periblem, the tissue then being di-, tetra- or 
octosomatic (LANGLET). These species are Chenopodium amaranti- 
color, opulifolium, quinoa, nitrariaceum; Monolepis chenopodioides; 
Spinacia oleracea, tetrandra; Obione sibirica, pedunculata; Atriplex nitens, 
calotheca, Babingtonii, rosea, arenaria, semibaccata, spongiosa; Bassia 
eriophora, sedoides, hirsuta; Kochia scoparia, trichophylla, arenaria 
(WuLFF, 1936). Many other species and genera can probably be added. 
Cannabis sativa, belonging to another family (Cannabinacez), shows 
the same phenomenon (LITARDIERE, LANGLET). In this species LANGLET 
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found polysomatic tissue in the plerom, periblem, dermatogen and in 
the chalyptrogen. 

The polysomatic cells show a remarkable chromosome behaviour. 
In most of them the metaphase chromosomes lie in pairs, closely 
attached to each other. Generally all chromosomes are paired, but 
transitions to the unpaired status are not infrequently seen. Eleven 
of the roots examined by us show the occurring regularity (Table 1). 
These roots were germinated from a sample of middle-sized seeds of 
the commercial variety » Hertha» from Weibullsholm, Landskrona. The 
eleven roots belong to four groups, the first consisting of roots just 


TABLE 1. Number of polyploid cells with paired or single chromo- 
somes in the periblem of Spinacia-roots. 
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beginning to germinate, thus showing only a very few divisions. The 
other groups depict the increasing germinating process. No doubt the 
nuclei in most cases undergo their first mitotic cycle after the dormant 
stage. The columns marked 12, 24), 48,, contain figures from meta- 
phases with close and complete pairing, the columns marked (12,), 24, 
48, figures from metaphases with more or less unpaired chromosomes. 

The table shows that diploid nuclei are the first to start division 
(roots 1 and 2). Later the tetraploid nuclei begin to appear frequently 
(roots 3, 4 and 5), then the octoploid nuclei (roots 6—11) and, finally, 
even some 16-ploid nuclei enter mitosis. 16-ploidy has been observed 
only once before (see Lorz, 1937, p. 251), here it was found about ten 
times. From the table it can also be seen that in the beginning of 
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germination (roots 1—8) tetraploid metaphases with unpaired chromo- 
somes are more frequent than those with close pairing, root 5 being 
an exception. At last, however, even tetraploid metaphases with pairing 
become numerous (roots 9—11). In the octoploid status (24,, + 48,) 
close pairing is more common also in the first part of the germinating 
process. 

In roots 1, 3, 4, 7, 10 and 11 the exact distances of the first poly- 
ploid cells from the extreme tip of the radicle have been measured 
(Table 2). The approximate distance from the tip where the periblem 
becomes differentiated is also given, being on an average 0,24 mm. 


TABLE 2. The distances of periblem differentiation, first polyploid 
metaphases and the last periblem division from the extreme root-tip 
in Spinacia. 






































Root ve | | | | Last | 
nadie periblem | First 12,,| First 24, | First “a First 48, | First 48,, | pertitem | 
metaphase | | | division | 

| | | | 
> 1 (402mm) — | 034mm)! 043 mm | 0,50 mm | — __| 052 mm | 
3 {40,2 » | 050 mm]041 » [049 » | Os7 » | -- 0.37 » | 
4 I+ 0,17 » | O42 » | 0,35 » !|0,53 » | — | — 0,69 » | 
7 |4+0,28 » 0,57 » | 0,50 » 1057 » |066 » | — [0.9 » | 
10 | ? 10,34 » |029 » |O42 » [0,53 » | 0,84 mm/s » 
—1t 4025 » | 031 » | 031 » |Ow » | — 0,90» 0,01 » | 
Mean |-+0,28 » |043 » |0,37 » (O48 » | 0,64 » | 0,87 » =e 





Tetraploid tissue starts at 0,37, octoploid tissue at 0,18, 16-ploid tissue at 
0,37 mm from the tip. The most interesting thing, however, is that cells 
with 12 pairs appear a little later than cells with 24 unpaired chromo- 
somes (the difference being more than 60 uw). Thus we have a short 
zone of polyploid cells with normal chromosome appearance before 
pairing begins. This finding is in contrast to earlier assumptions (cf., 
for instance, Lorz, 1937, p. 251). Octoploid cells with pairs of chromo- 
somes appear much earlier than cells without pairing (the difference 
is about 160 ~). To make sure that the above result can be generalized, 
another set of roots was examined with regard to the distances of poly- 
ploid cells from the tip. Here cells with 12 pairs begin at 0,39 mm, 
cells with 24 singles at 0,33 mm (the difference = 60 ~), cells with 24 
pairs at 0,53 mm and, finally, cells with 48 singles at 0,57 mm from the 
tip (the difference in the last case being 40 ~). In 13 out of 17 roots 
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24,-metaphases appeared earlier than 12,,-metaphases. It may be said 
that before the paired condition is met with, polyploidy has occurred. 
As only the early part of the germinating process was examined here, 
we must conclude that already in the resting seeds polyploidy is 
produced. This is probable also for other reasons. 

The intimate pairing occurring led LITARDIERE, LANGLET and Lorz 
to believe that the polyploid tissue is not due to a nuclear fusion after 
the end of mitosis or to pseudo-amitotic anaphases but to a repeated 
chromosome reproduction during prophase (LORz’s paper is not quite 
clear in this respect). WULFF, however, regards the intimate pairing 
as exceptional, due to a chance attraction between the chromosomes, 
and as being similar to the somatic pairing in Drosophila and other 
genera. Thus nuclear fusion or pseudo-amitosis is thought by him to 
explain the polysomaty, a view also held by DARLINGTON. The in- 
correctness of this explanation is at once shown by the prophase be- 
haviour, but already the facts in Table 1 make the assumption im- 
probable. If the paired arrangement is secondary, due to a fusion of 
nuclei or to similar processes, why is the close pairing much more 
frequent in the octoploid than in the tetraploid cells (95,0 and 52,0 % 
respectively, D/m being about 10)? Why are no cells with -+ 96 singles 
found, but exclusively cells with 48 close pairs? As far as we can judge, 
the pairing at metaphase and prophase cannot arise in any other way 
than by repeated chromosome reproduction before the visible prophase 
stages. Therefore cells with -+- unpaired chromosomes have passed 
through an anaphase—telophase and resting stage, in which the pairing 
has more or less disappeared. A second mitotic cycle gives rise either 
to polyploid prophases with single chromosomes or to another increase 
in chromosome number by a double reproduction. 

The correctness of this explanation seems to be proved by cell 
measurements. Since the periblem-cells are not spherical but cylindrical 
in shape it would be necessary to measure all three dimensions in 
order to get true values of the cell-volume. For the demonstration of 
a possible correlation between cell-size and chromosome number the 
product of cell-length and cell-breadth should be fairly accurate and 
roughly proportionate to the cell-volume. Very often tetraploid cells 
are smaller than the largest diploid cells and octoploid cells smaller 
than the largest tetraploid cells. Therefore diploid periblem cells from 
the polyploid region have been compared with the average-sized tetra- 
and octoploid cells. Although this method is fairly simple, the figures 
given should be representative. The products of cell-length and cell- 
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breadth are for 12,, 24,, 48, 216, 401 and 684 square-units (1 unit of the 
ocular micrometer corresponding to about 1,3.) and for 12y, 24), 48) 
310, 560 and 1077 square-units. The number of cells in the six groups 
is 29, 33, 6, 41, 78 and 3 respectively, in all 190 cells. The proportion 
of 12, :24,:48, is 1: 1,86: 3,17, that of 12, : 24, : 48), 1 : 1,81 : 3,47, i. e. 





Figs. 1—5. Prophases in Spinacia oleracea L., commercial variety »Hertha». — 
1. Mid-prophase of 12,;. — 2. Late prophase of 12,. — 3. Mid-prophase of 12,;. — 
4. Early prophase of 24,;. — 5. Mid-prophase of 24,;. — > 2500. 


in both cases about the same. A greater cell-size corresponds to a 
higher chromosome number. The occurrence of such a parallelism has 
been discussed by LITARDIERE and LANGLET. To LITARDIERE the 
correlation did not seem established. LANGLET found sell-size and 
chromosome number to be roughly proportional. The most interesting 
feature, however, is that 24,-cells are larger than 12,,-cells and 48,-cells 
larger than 24,,-cells, the figures being 401 : 310 —1,2:1 and 684: 
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: 560 = 1,22: 1 respectively. This fact cannot be explained by WULFF’s 
fusion hypothesis, only in such a manner that polyploid I-cells, as 
postulated above, have actually passed through one mitotic cycle more 
than the II-cells and have found sufficient time to grow out to a size 


jX3 


DITLDIAR 
Sennen 


Figs. 6—10. Prophase chromosomes and metaphases of Spinacia oleracea L. — 

6. Early prophase chromosomes from 12,,;- and 24;;-cells. — 7. Mid-prophase 

chromosomes of 12,, and 24,;. — 8. Ditto. — 9. Metaphase with 12,,. — 10. Meta- 
phase with 24,,. — X 2500. 


in harmony with the double chromosome number, which was not the 
case with the II-cells. 

Finally, the proportions of 12,,:12,, 24:24, and 48, : 48, are 
1,44: 1, 1,40: 1, 1,57: 1 respectively, i. e. similar figures. Cells showing 
a double reproduction grow larger — before or after reproduction — 
than cells with normal behaviour. In this connection it is interesting 
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to note that the growth of normal mitotic prophase nuclei, compared 
with the preceding resting-stages, amounts to 1°/, the original size 
(BEASLEY, 1938). Resting seeds in general contain chromosomes phy- 
siologically single. Since the physiological splitting occurs between 
resting stage and prophase, the growth period in normal mitosis takes 
place simultaneously with the physiological reproduction stage. 

In Figs. 11—22 some metaphases have been drawn. Chromosome 
morphology has been worked out by LorzZ, therefore the present writers 
have not paid great attention to this question. With regard to some 
obvious characters such as satellite size and number we can confirm 
his description. Figs. 11—13, as well as Figs. 14—15, 16—17, 18—19, 
are drawn from the same sections. It is at once evident that the 
chromosomes of I-metaphases are always less contracted than those 
of Il-metaphases. This in turn may be due either to a longer duration 
of prophase and early metaphase or to a stronger contraction force in 
case of double reproduction. Since the polyploid cells, especially the 
polyploid cells with close pairing, enter division delayed, this may in- 
dicate that the mitotic stages themselves are retarded. It is a well-known 
fact (cf. MUNTZING, 1936) that polyploid plants show a low rate of 
development, in part due to a retardation of mitosis. If two reproduc- 
tions occur after each other, this must delay mitosis. Since chromo- 
somes in 24,-cells as well as in 12,-cells are more contracted than in 
‘ 48,- and 24,-cells, the double reproduction itself should be the cause. 

A feature of certain interest is the regularity of chromosome 
arrangement in the paired metaphases. In the middle of the plate 
the chromosome pairs lie arbitrarily, on the edges of the plate the 
chromosome pairs have their ends directed towards the centre. This 
is not the case with 24,- or 48,-metaphases. Here the chromosomes are 
scattered more or less irregularly. Therefore pairs of chromosomes 
repel each other more firmly than single chromosomes. This is similar 
to the behaviour at meiotic diakinesis. That the two chromosomes of 
a pair remain close to each other also at metaphase is caused by their 
mutual coiling at prophase. 

Prophases have been studied in dermatogen and plerom, as well 
as in periblem. Near to the growth point nuclei divide normally in all 
tissues (Figs. 1 and 2). In favourable cases the prophase split can be 
traced already in early stages, but ordinarily chromatids lie very close 
and thus give the chromosomes a single appearance. Quite different 
is the appearance of the chromosomes of some cells in the polysomatic 
region. As soon as the chromosomes show up in the early prophase 

Hereditas XXV. 24 








356 G. GENTCHEFF AND A. GUSTAFSSON 





pe oe \ alVy 
nO We aut 
I io OA 13 4 ON“ 


ss 16 Sen” 
WI \ \ 
phos SY O- eWvZIs 
4M! Soe Zuet 
Vy wi Al a <UN% 
il 
ye 
/ Wer 7 
Wie its dw 
mM) Sar Ww85/Ze 
mT is 
oo ohye® 


Figs. 11—22. Full metaphases of Spinacia oleracea L. Chromosome structure not 
indicated. — 11—13. 12;, 24;, 24,, from the same section. — 14—15. 12,, 12,, from 
the same section. — 16—17. 24,, 24,; from the same section. — 18—19. 48,, 24, 

from the same section. —:20. 12,,. — 21. 24;;. —-22. 48,,.— XX 1800. 
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nucleus they may have a quadripartite structure. Always two major 
threads lie separated from each other, except for the marked twisting. 
This twisting is probably identical with the relational coiling of 
chromatids in mitosis (DARLINGTON). Frequently it is very pronounced. 
Each of these two major threads consists of two chromatids. This can 
be seen especially at the ends of the chromosomes. The second minor 
split is not similar in appearance to the anaphase split, described again 
and again by cytologists. In mid-prophase or late prophase that is 
proved by the cases where chromatids have repelled each other strongly. 
Besides nuclei with 12 pairs also nuclei with 24 pairs have been 
examined. They present exactly the same picture (Figs. 3—8). 

The prophase behaviour furnishes the definite proof that the paired 
condition is actually due to a double reproduction and not to a nuclear 
fusion with subsequent pairing tendency. Even if the pairing itself 
could be disregarded as inessential, the relational coiling cannot be 
brought about by a secondary attraction only. 

LITARDIERE, and after him LANGLET, explained the formation 
of polysomatic tissue as the result of two cleavages during prophase. 
He did not discover early prophase nuclei with quadripartite structures, 
therefore he assumed that the two successive cleavages were due to an 
increased duration of the prophase. The fact, however, that in favour- 
able nuclei the two splits can be traced already in the earliest stage 
‘ visible, shows that the two cleavages occur already before prophase 
chromosomes become differentiated, i. e. at or before the transition 
stage between resting nucleus and prophase. 

The main-purpose of this paper is to show for certain that we 
have actually a double reproduction of chromosomes in Spinacia. So 
far we have only proved that the double chromosome reproduction 
occurs before the first prophase stage visible. The two reproductions 
might, however, be separated in time, one occurring at the transition 
stage of resting nucleus and prophase as in ordinary mitosis of seeds, 
the other occurring somewhere before or at that stage. X-ray experi- 
ments carried out so far indicate that the two reproductions coincide 
with regard to time (cf. for details and discussion Part II of this paper). 
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APOMICTIC AND SEXUAL SEED FORMA- 
TION IN POA PRATENSIS 


BY ERIK AKERBERG 


UNDROM, SWEREN 





Sie occurrence of apomictic seed formation in Poa pratensis was 
first shown by MUNTZING in 1932. An apomictic seed formation 
afforded the most probable explanation of the cytological and mor- 
phological constancy shown by the plants investigated, in spite of the 
fact that the somatic chromosome number in the majority of them was 
aneuploid. The meiotic division in the P. M. C., investigated in one of 
the plants, was also of such an irregular nature that it must lead to 
gametes with varying chromosome numbers. 

RANCKEN (1934) also assumed the occurrence of apomictic seed 
formation in certain Finnish biotypes of Poa pratensis L., and supported 
this assumption on investigations of the somatic chromosome numbers, 
the course of meiosis and on the appearance of the progenies of certain 
plants. 

In previously published papers (AKERBERG, 1936 and b) I was 
able to furnish still further confirmation of the occurrence of apomictic 
seed formation in Poa pratensis. But at the same time I showed that 
pollination is necessary for the development of the ovule into seed, the 
pollen as a rule only inducing an apomictic seed formation. Pollen 
from Poa alpina L. was found to have approximately the same effect 
on the seed production as Poa pratensis. In certain rather infrequent 
cases, however, true hybrids were obtained. These seemed capable of 
occurring both by the union of a reduced and of an unreduced egg- 
nucleus with a reduced pollen-nucleus, as far as could be gathered from 
chromosome counts. 

In an investigation of twins in Poa pratensis MUNTZING (1937, 
1938) also found a certain frequency of hybrids (9 per cent.), the 
majority of which had probably arisen by the union of an unreduced 
female gamete with a reduced male gamete (were triploids). 

Further, in Poa alpigena (E. Fries) LINDM., which is closely re- 
lated to Poa pratensis, FLOVIK (1938) found types that in all probability 
multiply by apomictic seed formation. 
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On the basis of the results of cytological, embryological and mor- 
phological investigations, ARMSTRONG (1937) attempts to furnish quite 
a different explanation of the seed formation in Poa pratensis. We 
shall recur to his investigations later. Here we shall only mention that 
ARMSTRONG tries to explain the constancy of the chromosome number 
in aneuploid types by assuming that only gametes with a certain 
chromosome number are capable of functioning. 

In investigations carried out in recent years I have specially studied, 
among other problems, the frequency of aberrants in facultative, 
apomictic biotypes of Poa pratensis and the occurrence of purely sexual 
types in the species. A few brief reports of these investigations have 
already been published (see KIELLANDER, 1937, p. 428; AKERBERG. 


1938). 
POLLINATION EXPERIMENTS. 


The above-mentioned pollination experiments were made during 
the years 1933—1935. They were continued during the years 1936— 
1938, and in addition to Poa pratensis and Poa alpina previously em- 
ployed several other species of Poa were used as male plants. The 
results are given in Table 1. 


TABLE 1. Seed setting after castration and pollination with different 
Poa species in 1936—1938. 


No. of flowers o- Seeds 
castrated Species Number Percentage 
650 .  pkansakwens ae ank 0 0,0 
2136 ee ee 33 1,5 
1821 RE nner ehetane eueune 79 4,3 
654 re ee ee 3 0,5 
159 oe re rr re 0 0,0 
555 NE ond 5445 ak he's 0 0,0 
175 PE Mis Peisndaneeken 6 3,4 


As in previous experiments, no seeds were obtained in castration 
without subsequent pollination. The 650 flowers originate from 13 
different biotypes. Seed setting after pollination is throughout very 
low, which is probably explained by the great technical difficulties in- 
volved in performing the work. In these pollination experiments, too, 
alpina as the male unit was on a par with, in fact even superior to 
pratensis as far as the percentage of seeds produced was concerned. 
Compressa was used only for a relatively small number of flowers, 
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the seed setting in these experiments being proportionately good. In 
experiments with glauca as the male plant only a few isolated seeds 
were obtained, while pollination with two other species, nemoralis and 
palustris, which belong to the same subgenus as glauca, Stenopoa, has 
so far produced no seeds. 


INVESTIGATIONS OF PROGENIES. 


The material hitherto planted was derived from seeds obtained 
partly by isolation, free-flowering or crossing and partly from seeds 
collected in nature. Below these two main groups will be treated 
separately, a brief summary being given of the material studied in 
1935—1937. The material planted in 1938 has not yet been subjected 
to analysis. 

The investigations of the progenies have so far been concentrated 
principally on examining the morphological constancy. As yet only a 
small part of the material has been cytologically controlled. With our 
present knowledge of Poa pratensis we should be able to venture to 
infer an apomictic seed formation in the mother plant solely from the 
occurrence of morphological constancy in a family. 


MATERIAL RAISED AT WEIBULLSHOLM BY ISOLATION, FREE- 
FLOWERING AND CROSSING. 

In the investigations carried out at Weibullsholm somewhat more 
than 25 biotypes with different characteristics and origin were studied. 
The material was especially abundant in the four biotypes, 701—704, 
described in an earlier paper (AKERBERG, 1936 a), and also in the types 
746, 5303 and 709. As 709 is in all probability purely sexual it will 
be dealt with separately. 

All the other material, i. e. plants derived from apomictic mother 
plants, is summarized in Table 2. 


TABLE 2. Frequency of aberrants in apomictic biotypes of Poa 
pratensis, Weibullsholm 1935—1937. 


No. of plants Aberrants 


examined No. Percent. 
All biotypes 
a Citas 65 68 kota 326 25 7,7 
Free-flowering ............ 83 4 4,8 
EE 6% S504) 5 ns oh aR 294 36 12,2 





Total 703 65 9,2 
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No. of plants Aberrants 
examined No. Percent. 
701—704 
Isolation 20 12,1 
Crossing 28 13,4 


Total 375 48 12,8 





Thus altogether 703 plants were investigated. A little more than 
90 per cent. of these plants had a maternal appearance. The remaining 
plants evidently differed morphologically from their respective mother 
plants. In the table the frequency of aberrants after isolation, free- 


Fig. 1. Plants of a family obtained after free-flowering from an apomictic biotype. 


flowering and crossing is given separately. The percentage figures 
differ from one another, but as the same biotypes are not included in 
the three groups no significance can be ascribed to the differences. 
The material of 701—704 has been recorded separately, and in this 
case the percentages are comparable. It will be seen that the plants 
obtained by artificial crossings do not show a greater number of aberr- 
ants than those obtained by isolation. In other words, 701—704 when 
pollinated with their own pollen, which is rather poorly developed 
in these biotypes, gave as high a frequency of aberrants as when pollen 
from other plants was used. 

In certain cases the male plant, however, seems to have an in- 
fluence on the frequency of aberrants. This is being specially in- 
vestigated in the 1938 material. That the number of aberrant plants 
is dependent on the mother plant is plainly evident from Table 2. 
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701—704 gave 12,8 per cent. aberrants and the other types produced 
scarcely more than half as many, or 5,2 per cent. 

In crosses with 701—704 Poa alpina was extensively used as the 
male plant. In these experiments hybrids arose in several cases, and 
the frequency of hybrids (10,5 per cent.) closely agrees with that of 
the pure pratensis aberrants (12,0 per cent.). 

Chromosome counts have been made in 58 plants of the material 
investigated. 43 of these 58 were, morphologically, maternal, and they 
were also found to have the same chromosome number as the mother 
plant. The other 15 were aberrants; 9 had a chromosome number 
that had probably arisen by the union of reduced male and female 


Fig. 2. Family obtained after isolation of a sexual biotype (709). 


gametes, while the remaining 6 were probably arisen from the union 


_ of unreduced female gametes with reduced male gametes. 


Certain families in the material planted in 1937 were derived from 
aberrants of the kind mentioned above. All types of aberrants were 
found to be represented among them, that is, such as had arisen (a) 
by self-fertilization and (b) by fertilization with foreign pollen of re- 
duced and unreduced female gametes. 

All these families (= F,) showed a very great morphological 
variation between the plants. The impression was therefore conveyed 
that the aberrants (—F,) must have been sexual. One of these 
aberrants was crossed with Poa alpina. One plant was obtained and 
this was a hybrid. This result also confirms that the mother plant 
was sexual. Chromosome counts were made in some plants belonging 
to one or two different families. The chromosome numbers of these 
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plants were found to oscillate about those of the mother plants. But 
in two instances met with so far the chromosome numbers were such 
[F, plant (a) 2n=-+ 66, (b) 2n=+ 75; F, plant (a) 2n= +93; 
(b) 2n = +110] that it must be assumed that the corresponding plants 
arose by the fertilization of unreduced female gametes. Thus in the 
sexual aberrants even unreduced female gametes may arise. But future 
investigations must determine whether they are always fertilized, as in 
the two cases mentioned. It should also be mentioned that twin plants 
— although in small numbers — were obtained in some of the F, 
families. 

In certain respects the plant 709 (2n—-+ 90) mentioned above 
behaved in the same manner as the aberrants. Its progeny — no matter 
how it was obtained — was very variable, and consequently 709 must 
be assumed to be sexual. That the plant is really sexual has also been 
confirmed by chromosome analyses, which showed that the progeny 
always arose by the union of reduced gametes. 709 was also crossed 
with Poa alpina, in which case the seed setting was found to be as good 
as in the crossing with pratensis. The plants obtained from the alpina 
crosses were all hybrids. One of the plants studied — derived from 
709 — was obtained after crossing with Poa glauca. The chromosome 
number of this plant was 2n = -t 42 and it had therefore probably 
been produced parthenogenetically from a reduced female gamete. 
Evidently 709 is, if at all, only seldom capable of producing seed with 
the chromosome number of the mother plant without being fertilized. 


MATERIAL COLLECTED IN NATURE. 

In view of the results mentioned above one should expect to find 
both apomictic and sexual types in material collected in nature. Up to 
the present 44 families, mostly collected in Sweden but partly also in 
Germany and Norway, have been investigated. Each family originates 
from seeds from a single panicle. 

Of the 44 families, 37 were practically speaking morphologically 
constant. Among the 185 plants examined only 11, or 5,9 per cent., 
aberrants were met with. The mother plants of these families may 
therefore be assumed to have apomictic seed formation. Each of the 
remaining 7 families showed a very great variation. Two plants could 
not be said to agree morphologically. The mother plant must there- 
fore be assumed to have been sexual. 

The percentage of sexual families in the material investigated is 
16. This figure should of course show some agreement with the percent- 
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age figure for the aberrants found among the apomictic families, 
assuming that the latter are sexual in the same manner as those 
described above. The figures are of approximately the same magnitude, 
but the difference between them apparently cannot be ascribed entirely 
to the uncertainty due to the small number of individuals. 


EMBRYOLOGICAL INVESTIGATIONS. 


The embryological investigations have been concentrated so far 
on two biotypes, one being the sexual type 709 described above 


E.M.C. 





Fig. 3. Nucellus with E.M.C. and aposporous E.M.C. in apomictic 
Poa pratensis (746). 


(2n =~ 90), the other bearing the number 746 (2n=-+ 80). The 
latter has apomictic seed setting. Aberrant plants were but infrequently 
found in this biotype. 

A common feature of both 709 and 746 is that the normal E. M. C. 
undergoes meiotic division, of course irregularly, with univalents and 
multivalents but with 4 megaspores as the result. Moreover in 746, 
however, in practically all sections examined one or two cells could 
be observed in the nucellar tissue which were larger than the other 
cells and had larger nuclei and several nucleoli. Already in a prophase 
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stage in the E. M. C. these cells have commenced to push the E. M. C. 
aside (see Fig. 3), and in later stages of development only residues of 
the normal E. M. C. or its meiotic products were found remaining, while 
the nucellus cell had occupied the position of the E.M.C. This sub- 
sequently forms an embryo-sac of ordinary structure. It has not yet 
been possible to ascertain whether it divides without meiosis, but only 
if that is the case is it possible to explain the cytological and mor- 
phological constancy of the progeny of this type. It should also be 
added that the development of the aposporous cell takes place in the 
same manner as that described by GUSTAFSSON (1939) for primarily 
somatic but secondarily generative cells in apomicts with aposporous 
embryo-sac development. 

The aposporous embryo-sac development found in 746 seems to 
agree with the type of apospory described by ROSENBERG (1905, 1906; 
cited from 1930) in the Hieracium Pilosella-group. — In 709 no such 
aposporous embryo-sac mother-cells could be discovered. Accordingly 
the statement made above with regard to 709, i. e. that this type can 
only seldom develop egg nuclei with the somatic chromosome num- 
ber, may be said to hold good. 

In so far as the results of the embryological study of 709 and 746 
can be applied to other types of Poa pratensis — further investigations 
are of course essential — the origin of the progeny types of the species 
described above might be illustrated by the following scheme. The 
chromosome numbers given originate from investigated individuals. 


Non-fertilization Fertilization 
Non-reduction A. Aposporous E. S. B. Aposporous E., S. 
9 2n= +50, 9 2n=-+ 50, 
(f 2n = + 90) ¢ 2n=—+ 90 
F, 2n=+50 F, 2n=+95 
90 
(50 +5 
Reduction C. Normal E. S. D. Normal E. S. 
9 2n=+ 90, 9 n=+ 90, 
d Poa glauca ¢ 2n=—-+ 50 
F, 2n=-+ 42 o) F, 2n=+72 eaters 


Type A is the one normally occurring in the apomictic plants of 
Poa pratensis and type D the normal one in sexual plants. Type B 
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may occur in plants capable of an aposporous E.S. formation, and 
type C, which is the rarest, should be able to arise and has in fact been 
obtained in both apomictic and sexual plants. 


THE OCCURRENCE OF POLYEMBRYONY. 


If apospory is the explanation of the apomictic seed formation in 
Poa pratensis, the occurrence of polyembryony in this species should 
be regarded as normal, since several seedlings should be able to arise 
in one and the same seed either by the development of normal (usually 
fertilized) and aposporous E. S:s or of aposporous E. S:s alone. But at 
the same time it must be expected that sexual types do not produce or 
produce in very low frequency more than one seedling per seed, as 
normally these types do not form more than one embryo-sac. The 
ability to develop several seedlings per seed was found to be very 
variable in the species. Twins occur most commonly, and in an ex- 
tensive material the average frequency of twins should be about 10 
per cent. The frequency of twins in the two biotypes investigated 
embryologically, 709 and 746, which are of special interest in this 
connection, will be seen from Table 3. In conformity with what was 
assumed above, the sexual type 709 shows a considerably smaller num- 
ber of twins than the apomictic type 746. Of the 44 families mentioned 
above, the 7 families described as sexual gave only 3,4 per cent. twins, 
whereas the apomicts yielded nearly 3 times that number. 


TABLE 3. The frequency of twins in apomictic and sexual biotypes of 
Poa pratensis. 


No. of germina- Percentage 


ted seeds twins 

PANO M Telit cs wd ae ne Piceal ones Canoe 294 11,2 
RR Eh, + Ree ee eee 278 2,9 
37 coll. apom. families ......... 727 9,8 
7 coll. sex. families ............ 179 3,4 


If both twin plants have different chromosome numbers from that 
of the mother plant, one of them at least must have arisen from an 
unreduced female gamete. MUNTZING (1937) records a case in which 
the mother plant had 2n = + 52 and the twin plants -+ 65 and + 80 
respectively. In this case the former twin probably arose from a 
reduced (normal) female gamete and the latter from an unreduced 
(aposperous) female gamete. In my own material there was also a 
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pair of twin, both members of which differed from the mother plant, 
a fact which was only discovered after a morphological examination. 
In this case the mother plant was sexual and the twin plants had 
2n = + 75 and + 110 respectively. These examples also lend strong 
support to the assumption that the cases of fertilized unreduced female 
gametes so often found are derived from the aposporous E. S.-initial. 

In the 1937 material it has also been possible to investigate the 
frequency of aberrants in twins in comparison with other plants of the 
twin families. Among 63 twin plants originating from 32 twin seed- 
lings 8, or 12,7 per cent., were found to be aberrants. The number of 
other plants amounted to 262, of which 18, or 6,9 per cent., deviated. 
The difference in frequency is not statistically significant. As mentioned 
above, MUNTZING (1938) found among 270 twin plants 9 per cent. 
which deviated. 

Polyembryony in Poa pratensis has been ascertained by embryolog- 
ical examinations by NISHIMURA (cited from MUNTZING, 1932), ANDER- 
SEN (1927) and ARMSTRONG (1937). NISHIMURA observed an adventitious 
embryo of sporophytic origin and considered it to be the result of an 
insect attack. ANDERSEN and ARMSTRONG are of opinion that the em- 
bryos develop from sister megaspores or from different E. M. C:s. 
ARMSTRONG at least seems to suppose that when two such E. M. C:s are 
present in the same nucellus both of them undergo meiosis, but he does 
not mention any observation in proof of this assumption. 

In his embryological investigations ARMSTRONG did not find any- 
thing to indicate apomictic seed formation. He therefore assumes 
sexual reproduction, and finds support for this assumption in an ob- 
servation that the pollen grains germinate and grow down into the 
pistillary stigmata. But ARMSTRONG did not observe any fertilization. 
He assumes that in order to maintain the cytological constancy in aneu- 
ploid sexual types, gametes and zygotes with deviating chromosome 
numbers are eliminated, and in the occurrence of several E. M. C:s 
and polyembryony he sees a greater possibility of embryos with a 
certain chromosome number arising. 

MUNTZING (1932) has already pointed out that such an explanation 
of the cytological and morphological constancy in the progenies of 
aneuploid plants is exceedingly improbable, not to say impossible. 
Nor does it offer a satisfactory explanation of the results of pollination 
experiments, the hybrid types obtained in my experiments, the 
occurrence of types with variable progenies, twins with different chro- 
mosome numbers, etc. Judging from the material cited by ARMSTRONG, 
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there does not seem to be strong evidence against the view that even 
in the case of the types investigated by him the explanation of the 
cytological and morphological constancy of the progeny is to be found 
in the occurrence of aposporous embryonal development without 
reduction division and fertilization. 


SUMMARY. 


1. A report is given of the results of pollination experiments with 
different species of Poa as male plants. 

2. Out of 703 plants obtained by isolation, free-flowering and 
crossing of apomictic biotypes of Poa pratensis 9,2 per cent. aberrants 
were obtained, and out of 185 plants obtained from seeds collected in 
nature 5,9 per cent. aberrants. 

3. Different mother plants gave varying frequencies of aberrants. 

4. The chromosome numbers of 15 aberrants were determined; 
9 appeared to have arisen by the fertilization of reduced female gametes 
and 6 by the fertilization of unreduced female gametes. 

5. Families raised from aberrants showed great morphological 
variation. The aberrants therefore seem to propagate by sexual re- 
production. 

6. Further, purely sexual plants were found in the material raised 
at Weibullsholm as well as in that collected in nature. 

7. An apomictic and a sexual type were examined embryologically. 
Both were found to have meiotic division in the normal E. M. C.; the 
former also develops aposporous E. S.-initials, which probably produce 
an E. S. without a previous reduction division. 

8. A certain difference in the capacity to develop twins was shown 
between apomictic and sexual biotypes. The frequency of twins is 
lower in the sexual types, which seems to be in agreement with the 
embryological results. 
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